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RÉSUMÉ 
La forêt boréale de la Côte-Nord est caractérisée par un climat maritime, de sorte que 
les feux y sont peu fréquents. Une proportion plus grande de vieux peuplements compose la 
mosaïque forestière de cette région. La dynamique de ces peuplements est contrôlée par la 
mortalité de petits groupes d'arbres causée par la sénescence naturelle des arbres et par des 
perturbations secondaires comme le vent et les épidémies d'insecte. Une mortalité faible dans 
le temps et dans l'espace peut amener le peuplement à un état d'équilibre où la structure et la 
composition des peuplements sont stables. 
La dynamique des trouées et l'état d'équilibre sont reconnus pour les vieux 
peuplements dans de nombreux écosystèmes mais restent peu étudiés en forêt boréale. Cette 
étude a pour objectif d'apporter des connaissances sur la dynamique de trouées dans le temps. 
Le premier chapitre est un descriptif de la méthode de dendrochronologie utilisée pour dater 
la formation de trouées. Le deuxième chapitre définit les caractéristiques des trouées et la 
distribution de fonnation dans le temps suivant la composition en espèce des peuplements. 
Toutes les trouées ont été échantillonnées le long de transects de 400 m dans des 
peuplements de sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.) et/ou d'épinette noire (Picea 
mariana (Mill.) BSP). Un arbre mort à l'origine de la trouée qualifié de « gap makers» a été 
récolté dans chaque trouée et interdaté par une méthode dendrochronologique. L'année de 
mortalité des « gap makers» définit l'année de formation des trouées. La majorité des 
trouées sont de taille inférieure à 100 m2 et représente en moyenne 60% de la proportion des 
peuplements. Dans les sapinières, les trouées sont quasiment toutes régénérées alors que dans 
les pessières la moitié des trouées sont peu régénérées et dominées par les éricacées. Pour les 
deux espèces, un maximum de trouées est formé dans les années 70, co'incidant avec la 
dernière épidémie de la tordeuse des bourgeons de l'épinette. 
Ces résultats indiquent que les vieux peuplements de la Côte-Nord, bien que 
contrôlés par une dynamique de perturbations à petites échelles, ne sont pas en équilibre. La 
dynamique de trouées est différente selon la composition végétale des peuplements. Les 
pessières ont tendance à moins se refermer que les sapinières. Le régime de trouées et sa 
variabilité observée selon la composition végétale devraient guider les pratiques sylvicoles 
pour préserver les attributs et la biodiversité des forêts anciennes. 
Mots-clés : Forêt boréale, forêts anciennes, tordeuse des bourgeons de l'épinette, 
équilibre dynamique, dynamique de trouées, Côte-Nord 
INTRODUCTION GÉNÉRALE 
La forêt est un système dynamique qui évolue constamment sous l'effet de 
perturbations naturelles comme le feu, les épidémies d'insectes ou le vent (Runkle 1982, 
Attiwill 1994, Oliver et Larson 1996). Les perturbations sont des évènements omniprésents 
qUI dérangent l'écosystème, changent la structure et la composition végétale des peuplements 
et modifient la disponibilité des ressources (Olivier et Larson 1996). Elles agissent à 
différentes échelles spatiales et temporelles et contribuent ainsi à la diversité des essences et à 
la diversité forestière à l'échelle du paysage (Pickett et White 1985, White et al. 1999). 
En forêt boréale, le feu est la perturbation majeure qui contrôle la dynamique 
forestière (Rowe et Scotter 1973, Johnson 1992, Payette 1992). Il détruit la végétation 
existante sur de grandes étendues et renouvelle périodiquement les peuplements (Heinselman 
1981, Van Wagner 1983, Johnson 1992). La dynamique forestière réfère aux changements de 
structure et de composition des espèces en fonction du temps depuis feu. 
Lorsque l'intervalle entre deux feux est court, le paysage présente une forte 
proportion de peuplements de structure d'âge équienne et de taille régulière (Bergeron 2000). 
La composition végétale est similaire aux peuplements d'avant feu et privilégie \es espèces 
pionnières adaptées au feu ou capables de se régénérer de façon végétative (Heinselman 
1973, Foster 1983, Viereck 1983, Cogbill 1985). Quand l'intervalle entre deux perturbations 
est plus court que la longévité moyenne des espèces dominantes, la majorité des peuplements 
n'ont pas le temps d'arriver à maturité. 
Lorsque le cycle de feu est long, une plus grande proportion de peuplements a le 
temps de se développer en plusieurs cohortes. La première cohorte atteint la canopée et une 
deuxième cohorte s'installe (Bergeron 2000). Des changements apparaissent alors dans la 
structure et la composition végétale. La structure du peuplement est inéquienne en âge et 
irrégulière en taille et le remplacement des espèces se passe suivant une succession 
directionnelle (Dix et Swan, 1971, Foster et King 1986, Bergeron et Dubuc 1989, Bergeron et 
al. 2000, Bergeron et Charron 1994, De Grandpré et al. 2000). La mosaïque forestière est un 
2 
mélange de peuplements d'essences pionnières et de peuplements plus vieux comportant à la 
fois des essences pionnières et des essences tolérantes à l'ombre. 
Lorsque le cycle de feu est très long, une proportion importante des peuplements 
parvient à maturité au stade de vieilles forêts. Ce stade se définit comme le commencement 
de la mortalité de la première cohorte après feu et l'arrivée à maturité de la deuxième 
(Kneeshaw et Gauthier 2003). Les vieux peuplements présentent des caractéristiques 
particulières: des espèces tolérantes à l'ombre, un étagement hétérogène de la végétation, 
une diversité d'arbres de toute taille, de tout âge, de nombreux arbres morts debout et de 
nombreux gros débris ligneux au sol à plusieurs stades de décomposition (Frank! in et al. 
1981, Er et Innes 2003). Ils se régénèrent naturellement en profitant des ouvertures dans le 
couvert forestier créées par la mortalité d'un petit groupe d'arbres (Runkle 1982). Ces trouées 
sont causées par la sénescence naturelle des arbres, le verglas, le vent, les attaques de 
champignon ou les épidémies localisées d'insectes. Elles offrent de nouveaux espaces de 
croissance où les conditions sont favorables pour le recrutement des nouvelles tiges ou pour 
la croissance des tiges établies (Brokaw et Scheiner 1989, Spies et Franklin 1989, Spies et al. 
1990). Cette dynamique est qualifiée de dynamique de trouées et s'oppose à une. dynamique 
de patch où de grandes proportions de paysage sont affectées (McCarthy, 2001). De 
nombreuses études avancent que le stade de vieilles forêts sous une dynamique de trouée est 
un stade en équilibre dynamique (Runkle 1985, 1990, White et al. 1985, Frelich 1995, Antos 
et Parish 2002, Mori et Takeda 2004). En effet, la formation des trouées est suffisamment 
restreinte dans l'espace et continue dans le temps pour rencontrer des conditions d'équilibre 
(Turner et al. 1993, White et Jentsch 2001). Un peuplement est en équilibre si la croissance 
compense la mortalité et si la diversité et l'abondance de la végétation sont stables dans le 
temps. La structure et la composition végétale se maintiennent au cours du temps (Clements 
1936, Frelich 2002). 
La dynamique de tTouées avec des trouées de taille inférieure à 200 m2 est reconnue 
dans plusieurs écosystèmes non affectés par des perturbations majeures: les forêts tempérées 
(Runkle 1981, Runkle et Yetter 1987, Spies et al. 1990, Krasny et Whitmore 1992), les forêts 
tropicales (Denslow 1987, Brokaw et Scheiner 1989, Whitmore 1989), les forêts subalpines 
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résineuses (Foster et Reiners 1986, Lertzman et Krebs 1991, Worral et Harrrington 2005) et 
les forêts boréales russes et scandinaves (Kuuluvainen 1994, Drobyshev 1999, Liu et 
Hytteborn 1991) mais elle a été ignorée jusqu'à récemment dans les forêts boréales nord­
américaines (Kneeshaw et Bergeron 1998, McCarthy 2001, Kneeshaw et Gauthier 2003). 
Dans les forêts boréales nord-américaines, le feu sévère et fréquent est depu is 
longtemps perçu comme le facteur principal influençant la dynamique forestière (Rowe et 
Scotter 1973, Johnson 1992, Payette 1992). Les vieilles forêts sont confinées à une petite 
portion du paysage et leur dynamique est peu étudiée (Heinselman 1981, Johnson 1992, 
Pham et al. 2004). Cependant, même dans des zones où le cycle de feu est court, certall1e 
portion du paysage ne brüle jamais et les vieilles forêts peuvent se développer (Bergeron et 
al. 2001). De plus, le climat est très variable entre les régions et des différences dans le cycle 
de feu s'observent (Faster 1984, Bergeron et al. 2001,2004). Le pourcentage d'humidité 
augmente d'est en ouest en même temps que l'intervalle entre deux feux. Dans l'est du 
Québec, le climat est maritime et le cycle de feu est plus long que l'âge de maturité 
biologique des espèces (Bergeron et al. 2001, Kneeshaw et Gauthier 2003). Il est estimé à 
300 ans environ dans la région de la Côte-Nord, (De Grandpré et al. 2000, Kneesbaw et 
Gauthier 2003) et à 500 ans dans la région adjacente du Labrador (Foster 1983). Sur la Côte­
Nord, les changements climatiques observés depuis la fin du Petit Âge Glaciaire sont aussi 
moins propices aux incendies forestiers et prédisent un allongement du cycle de feu dans le 
futur (Bergeron et al. 2001, Cyr et al. en préparation). 
En l'absence de feu majeur dans cette région, les forêts résineuses matures dominent 
le paysage avec de nombreux peuplements de plus de 200 ans (De Grandpré et al. 2000). 
Outre la mortal ité naturelle, les forêts sont affectées, par d'autres perturbations que le [eu 
comme les épidémies de la tordeuse des bourgeons de l'épinette, (Choristoneurafumiferana 
(Clem.) et le vent (Blais 1983, Kneeshaw 2001). La tordeuse des bourgeons de l'épinette 
perturbe le paysage de façon périodique suivant un cycle de 30 ans en moyenne (Jardon et al. 
2003) mais affecte un peuplement en général tous les deux cycles (Morin et al. 2004). La 
sénescence naturelle des arbres est à l'origine d'une mortalité continue dans le temps qui peut 
engendrer des conditions d'équilibre du peuplement où la structure et la composition végétale 
sont stables au cours du temps (White et Jentsch 2001). Par contre, les épidémies d'insectes 
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causent une mortalité plus épisodique. Une mortalité, même discrète dans l'espace mais 
concentrée dans le temps, peut amener des conditions de non-équilibre (White et Jentsch 
2001). Tout éloignement de l'état d'équilibre peut conduire à une rétrogression du système et 
à un changement de la structure et de la composition des vieux peuplements. 
Depuis la demière décennie, l'exploitation forestière se tourne vers un aménagement 
forestier durable. Son but est de maintenir la biodiversité des peuplements au niveau du 
paysage et l'intégrité des écosystèmes tout en récoltant de la matière ligneuse. Puisque tout 
écosystème s'adapte aux perturbations avec lesquelles il évolue, il est proposé de développer 
des pratiques sylvicoles qui s'inspirent des perturbations naturelles (Bergeron et al. 1999, 
Gauthier et al. 2001). Ce sont les différentes composantes du régime de perturbation à 
l'échelle spatiale et temporelle comme le type, la fréquence et la sévérité qui définissent la 
richesse, la composition et la structure des peuplements (Rowe 1973, Pickett et White 1985, 
Payette 1992, Engelmark et al. 1993). A ce jour, peu d'études détaillent la dynamique 
forestière des vieux peuplements de la Côte-Nord. Pour développer des pratiques sylvicoles 
qUI les préserveraient au niveau du paysage, les composantes du régime de perturbation 
doivent être décrites. 
L'objectif principal de cette étude est d'élargir les connaissances sur le régime de 
perturbation des vieux peuplements de la Côte-Nord. 
Le premier chapitre présente une revue de littérature sur ]a technique, les applications 
les avantages et les limites de la méthode de dendrochronologie utilisée pour dater les arbres 
morts à l'origine des trouées et la formation de trouée. 
Le deuxième chapitTe décrit les caractéristiques des trouées (type, taille, pourcentage 
du peuplement en trouée) et leur formation dans le temps suivant la composition végétale des 
peuplements. Il permet d'évaluer l'importance des trouées dans la dynamique forestière et 
['état d'équilibre des vieux peuplements en forêt boréale en comparaison avec ce qui est 
documenté dans d'autres écosystèmes. 
CHAPITREI
 
LA DENDROCHRONOLOGIE:
 
UN OUTIL POUR DATER LES ARBRES MORTS
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1.1 Avant-propos 
Ce chapitre est une revue de littérature sur la méthode de dendrochronologie utilisée 
pour dater nos échantillons d'arbres morts. La technique et ses applications sont décrites. Les 
avantages et les limites de la méthode sont discutés. La première partie décrit l'anatomie du 
bois, base de la dendrochronologie et les différentes méthodes d'interdatation. La seconde 
partie se concentre sur l'utilisation de cette méthode et la datation des arbres morts pour 
étudier la dynamique des vieux peuplements de la Côte-Nord du Québec. 
1.2 Introduction 
La représentation des vieilles forêts majestueuses, peuplées de gros arbres et figées 
dans le temps tient plus du mythe que de la réalité (Kneeshaw et Gauthier 2003). Une forêt 
ancienne peut demeurer relativement stable pendant plusieurs siècles mais elle n'est pas 
moins statique. Même en l'absence de perturbation majeure qui renouvelle le peuplement, 
elle se régénère naturellement en profitant d'ou vertures dans le couvert forestier causées par 
la mortalité d'un petit groupe d'arbres de canopée (Runkle 1982) Les ouvertures ou trouées 
remettent en circulation les ressources comme la lumière et les nutriments du sol et offrent à 
la régénération de nouveaux espaces de croissance (Brokaw et Scheiner 1989, Spies et 
Franklin 1989, Spies et al. 1990). Elles sont causées par la sénescence naturelle des arbres ou 
par des perturbations à petites échelles comme les attaques de champignons, le vent ou les 
épIdémies d'insectes localisées (Kneeshaw 2001). 
L'importance des vieilles forêts pour la biodiversité est généralement attribuée à ces 
caractéristiques originales (Er et Innes 2003). Elles présentent une structure en hauteur 
hétérogène avec de vieux arbres de grande taille, des arbres de taille variable, Jeunes, 
matures, sénescents ou morts, ainsi que par la présence au sol de troncs à divers stades de 
décomposition, de chicots et de débris au sol de fort diamètre (Franklin et al. 1981) Les 
vieilles forêts servent d'habitat pour une quantité d'espèces animales et végétales, de 
réservoirs de diversité génétique et de témoins pour étudier les processus naturels des forêts 
(Hunter et al. 1990, Mosseler et al. 2003, Kneeshaw et Gauthier 2003). De plus, l'hypothèse 
des perturbations intermédiaires, proposée par Connell en 1978, stipule que la diversité des 
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espèces atteint un niveau maxima! dans les vieux peuplements car ils sont soumis à des 
perturbations modérées dans le temps et dans l'espace. Conserver des vieilles forêts dans le 
paysage permet de maintenir la diversité forestière à l'échelle régionale et de préserver des 
refuges biologiques uniques à l'échelle du peuplement. Dans ce contexte de conservation, 
une meilleure connaissance des vieux peuplements est nécessaire. Si la structure et la 
composition végétale des forêts anciennes sont bien connues, les processus impliqués dans la 
dynamique forestière restent à définir (Busing 2005). 
La dynamique de trouée est reconnue pour expliquer la dynamique des forêts 
anciennes dans de nombreux écosystèmes comme les forêts tempérées, tropicales ou 
subalpines mais elle est peu étudiée en forêt boréale (Mc Carthy 2001). En effet, le feu, 
fréquent et intense, a un impact important sur la dynamique forestière (Rowe et Scotter 1973, 
Heinselman 1981, Johnson 1992, Payette 1992). JI couvre de grande superficie et renouvelle 
périodiquement les peuplements suivant un cycle court de 80 ans en moyenne (Van Wagner 
1983, Johnson 1992). La mosaïque forestière se compose essentiellement de peuplements 
jeunes de structure d'âge et de taille semblable (Bergeron 2000). Ainsi, les vieilles forêts ont 
été longtemps ignorées parce qu'elles sont peu représentées dans le paysage boréal 
(Heiselman 1981, Johnson 1992, Bergeron 2001). Cependant, dans le Nord-est du Québec, 
dans la région de la Côte-Nord, les feux sont rares parce que le clImat est plus froid el humide 
(Foster 1983, Bergeron et al. 2001). Une importante partie du paysage n'a pas été affectée 
par les incendies depuis des centaines d'années et se compose de vieux peuplements 
irréguliers avec des espèces de fins de succession comme le sapin baumier et l'épinette noire 
(Bergeron et al. 2001). 
Le stade des vieilles forêts est décrit comme un état d'équilibre dynamique où la 
composition végétale et la structure restent stables au cours du temps (Mc Carthy 2001). Cela 
impl ique une formation de trouées faible et homogène dans le temps où la mortalité des 
arbres est en équilibre avec la croissance de la régénération (Er et Innes 2003). Pour étudier le 
régime de trouée dans les vieux peuplements résineux de la Côte-Nord et comprendre la 
dynamique forestière, nous avons utilisé la dendrochronologie. Cette méthode étudie la 
séquence chronologique des cernes d'accroissement annuel des arbres (Stokes et Smiley 
1968, Fritts 1976, Schweigrüber 1987). 
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La dendrochronologie est l'outil clé pour comprendre la dynamique d'une forêt, 
défil1lr son état passé, présent et prévoir ses conditions futures. Elle permet d'étudier le 
climat, l'historique des feux, l'archéologie ou la géologie (Fritts 1976, Schroder 1980). Dans 
de plus récentes études, elle est utilisée pour dater les perturbations passées ou pour 
comprendre la mortalité des arbres (Johnson et Fryer 1989, Johnson et Greene 1991). La 
dendrochronologie est une méthode d'interdatation entre des arbres vivants et des arbres 
morts (Schweigrüber 1988, 1990). Nous utiliserons la dendrochronologie pour dater les 
arbres morts à l'origine des trouées dans des vieux peuplements résineux de la Côte-Nord 
afin d'étudier le régime de perturbation. Cela nous pelmettra de connaître le patron irrégulier 
et épisodique ou régulier et aléatoire de la mortalité des arbres. Les peuplements à sapin plus 
vulnérables aux vents et aux épidémies d'insectes épisodiques auraient un patron irrégulier de 
mortalité alors que les pessières qui meurent plus de sénescence naturelle auraient un patron 
plus de mortalité régulier et aléatoire. 
1.3 Revue de littérature 
1.3.1 Croissance des arbres et anatomie du bois 
La dendrochronologie nous apprend à lire les cernes de croissance d'un arbre pour 
retracer son histoire. La première étape est de comprendre les caractéristiques des cernes de 
croissance et leur formation. 
1.3.1.1 Structure du bois 
Les arbres sont des plantes vivaces à croissance continue. La forme conique des 
arbres est le reflet d'une croissance simultanée en hauteur et en largeur. 
La croissance en hauteur se fait grâce à un bourgeon terminal et la diVision active de 
cellules méristématiques (Kra mer et Kolzwaski 1979, Panshin et De Zeeuw 1980). Elle met 
en place une couronne essentielle aux fonctions photosynthétiques. La croissance radiale de 
]a tige se fait à partir de la division active d'une assise de cellules génératrices située sous 
l'écorce, le cambium (Kramer et Kolzwaski 1979, Panshin et De Zeeuw 1980). Le cambium 
donne naissance aux tissus vasculaires, le tissu du xylème (bois) ct le tissu du phloème 
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(liber). Ils assurent la conduction de sève brute à partir du système racinaire et de sève 
élaborée ainsi que les fonctions de support. Les tissus anciennement formés sont repoussés 
vers l'intérieur pour le xylème et vers l'extérieur pour le phloème. 
Le xylème permet la conduction de l'eau et des minéraux du sol vers 1'yxtrémité de la 
plante par des éléments conducteurs morts (Kramer et Kolzwaski 1979, Panshin et De Zeeuw 
1980). Il assure également un rôle de soutien à la plante entière. Le bois est un ensemble de 
tissus composé de fibres ligneuses, de parenchyme, de trachéides chez les conifères et de 
vaisseaux chez les feuillus. Les trachéides sont longues et minces aux extrémités fuselées, les 
vaisseaux sont courts et larges aux extrémités ouvertes. Le phloème est le tissu principal 
servant au transport de substances élaborées (Kramer et Kolzwaski 1979, Panshin et De 
Zeeuw 1980). Il conduit vers le bas des nutriments organiques, en particulier le sucre produit 
par photosynthèse. Il est constitué de cellules vivantes en Eonne de tube composé d'une série 
axiale d'éléments semblables, les tubes criblés, de cellules de parenchyme, de fibres et de 
sclérites. Le phloème est un tissu primaire, différencié dans les tiges et les racines. Il se 
localise en dessous du méristème apical avant que le cambium ne soit clairement défini. 
1.3.1.2 Caractéristiques des cernes de croissance 
En zone tempérée, le climat impose à la végétation une période d'activité et une 
période de repos au cours d'une même année. L'activité de la zone cambiale est rythmique au 
cours de la pénode allant d'avril à septembre. Chaque année, pendant cette période, les arbres 
élaborent au niveau de leurs troncs, branches et racines, un cerne de croissance, par division 
de l'assise cambiale située sous le tissu cortical (Fritts 1976, Panshin et De Zeeuw 1980). Un 
cerne est formé de deux types de bois: le bois initial au début de la croissance et le bois final 
en fin de croissance. Les cellules du bois meurent souvent rapidement après leur formation. 
Le bois initial est composé de cellules à parois minces et ouvertures larges et donne une 
couleur blanchâtre (Panshin et De Zeeuw 1980). Le bois final est composé de cellules à 
cavités étroites et à parois épaisses imprégnées de lignine (Panshin et De Zeeuw 1980). Le 
tissu est moins poreux et plus dense que le bois initial. Il procure protection et robustesse au 
tronc pour démarrer la dormance en hiver et se protéger des rigueurs hivernales. La 
circulation de sève se ralentit. Pour les conifères en forêt boréale, la formation du bois initial 
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s'échelonne sur à peine un mois de fin juin à fin juillet où la majorité du cerne (70%) est 
formée (Deslaurier et al 2003). Le nombre de cellules et la largeur du bois initial dépendent 
surtout des conditions météorologiques du mois de juin. Fin août, les divisions cellulaires 
cessent et la croissance du cerne s'arrête. 
En coupe lTansversale, chez plusieurs espèces, la partie périphérique plus claire 
appelée aubier se distingue de la partie interne plus foncée (Panshin et De Zeeuw 1980). 
L'aubier correspond à des cernes nouvellement fonnés avec des cellules vivantes de 
parenchyme et s'étend sur quelques années. C'est la partie fonctionnelle où se tàit la 
circulation de la sève brute. Le bois de cœur ou duramen est la parlie centrale. Il ne contient 
aucune cellule vivante mais des vaisseaux obstrués donc non fonctionnels. Les matières de 
réserve comme l'amidon ont disparu ou sont transformées en substances du bois parfait. Il est 
souvent imprégné de tannin chez les feuillus et de résine chez les conifères, ce qui le rend 
plus coloré en général et le différencie de l'aubier. Cc bois n'exerce plus aucune fonction 
sinon celle de support à l'arbre. Il contribue à la rigidité de l'arbre et à la résistance aux 
champignons et aux insectes. 
L3. L3 Structure du bois des feuillus versus des conifères 
Les arbres sont couramment regroupés en deux grands ensembles : les "feui llus" 
arbres caduques qui perdent leur feuille en hiver d'un côté et les "conifères" ou "résineux" 
avec des aiguilles persistantes de l'autre. Les feuillus appartiennent à la sous-famille des 
angiospermes, plantes à fleur dont les graines sont enfermées dans un fruit. Les conifères 
appartiennent à la sous-famille des gymnospermes, plantes dont les graines nues sont portées 
sur des écailles ouvertes. 
L3.L3.a Différences macroscopiques 
S'il est facile de distinguer un conifère d'un feuil lu quand l'arbre est vivant par des 
caractéristiques morphologiques, pour les arbres morts décomposés au sol, cela est plus 
difficile. Néanmoins, des différences dans le bois des arbres les distinguent. Unc coupe 
transversale permel de différencier à l'œil nu les feuillus des conifères (Panshin et De Zeeuw 
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1980, Schweingruber 1983). En effet, les cellules conductrices des feuillus forment des 
vaisseaux qui en section transversale se présentent comme des pores circulaires à l'1ntérieur 
d'un cerne annuel. On le qualifie de dur parce qu'il est plus dense et assez lourd. Les cellules 
conductrices des résineux sont des trachéides qui ont une section transversale rectangulaire 
invisible à l'œil nu. Le bois des conifères est dit mou parce qu'il est moins dense et non 
poreux. D'autres caractéristiques microscopiques permettent de distinguer ces deux sous­
ensembles. 
1.3.1.3.b Différences microscopiques 
Le bois non poreux des conifères possède des trachéides allongées, onentées 
verticalement et terminées en fuseau. Elles peuvent atteindre jusqu'à 93% du volume chez le 
pin blanc mais restent néanmoins invisibles à l'œil nu en coupe transversale parce que la 
cavité lumineuse est étroite (Panshin et De Zeeuw 1980, Hoadley 1990). Les cellules sont 
mortes quand elles sont fonctionnelles et leurs parois sont fortement lignifiées. Non 
perforées, elles communiquent avec les éléments congénères par des ponctuations aréolées. 
Le bois poreux des feuillus est plus complexe. Il possède des vaisseaux tubulaires 
perforés et des fibres. Les vaisseaux apparaissent comme des pores en coupe transversale 
(chêne, frêne, orme, noyer). Ils s'étendent de quelques centimètres à plusieurs mètres le long 
de la tige et se rejoignent à leur extrémité. Les tïbres sont très allongées, de diamètre plus 
étroit avec des parois cellulaires plus épaisses. L'arrangement des vaisseaux et des fibres à 
l'intérieur d'un cerne classe le bois des [eui lIus en trois catégories. Dans le premier groupe 
appelé « bois à zone poreuse », les pores du bois initial sont plus gros que ceux du bois final 
et sont disposés en forme d'anneaux (chêne, châtaignier). Dans le deuxième groupe «bois à 
pores diffus », les pores sont dispersés uniformément (hêtre, peuplier, bouleau). 11 existe un 
troisième groupe plutôt rare dit «bois à pores semi-diffus » où la transition est graduelle 
entre le diamètre des pores depuis les gros pores du bois initial aux petits pores du bois final 
(noyer noir) (Panshin et De Zeeuw 1980, Hoadley 1990). Les cellules de rayons sont soit 
unisériées ou multisériées pouvant atteindre jusqu'à 50 séries chez le chêne. 
Les deux espèces de bois possèdent des rayons formés de cellules de parenchyme 
(réserve et conduction) et de trachéides à parois épaisses. En coupe transversale, ils forment 
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des lignes dans la direction radiale de l'écorce à la moelle. Ils peuvent commencer à partir de 
n'importe quel cerne mais une fois formés, ils s'étendent jusqu'à l'écorce. Chez les conifères, 
ces lignes sont toujours unisériées alors que chez les feulllus, elles sont réparties en plusieurs 
sénes (Panshin et De Zeeuw 1980, Hoadley 1990). Certains conifères, comme le pin, 
J'épinette et le mélèze, possèdent aussi des canaux résinifères en forme de tubes dans les 
espaces entre les cellules. Ces canaux sont visibles au microscope. Ils sont entourés de 
cellules épithéliales sécrétrices et sont disposés longitudinalement, tnnsversalement ou 
verticalement. Ils sont présents chez celtains conifères mais absents chez les feuillus. Les 
deux groupes se distinguent également par la largeur du bois initial et du bois final dans la 
séquence de cernes. La largeur du bois final varie chez les feuillus mais celle du bois initial 
est constante alors que c'est l'inverse chez les conifères (Panshin et De Zeeuw 1980, Hoadley 
1990). 
1.3.1.4 Structure du bois de plusieurs conifères: comparaison entre le sapin 
baumier, l'épinette noire et blanche, le pin gris et le mélèze laricin 
1.3.1.4.a Critères de comparaisons 
En coupe transversale, le bois poreux des feuillus se démarque assez facilement du 
bois non poreux des conifères cependant la différence à J'intérieur des classes est moins 
évidente (Hoadley 1990, Schweingruber 1983). 
Les forêts de conifères de la Côte-Nord du Québec sont dominées par le sapin 
baumier (Abies balsamea) et l'épinette noire (Picea mariana). Cependant le pin gris (Pinus 
banksiana), le mélèze laricin (Larix laricinia) et l'épinette blanche (Picea glauca) sont 
également présents. Sur le terrain, lors du prélèvement de disques des échantillons morts, 
l'étude physique au niveau de l'écorce nous a permis de caractériser directement l'espèce. 
Néanmoins, quelques échantillons avaient un état de décomposition trop avancé qui 
empêchait de reconnaître l'espèce. Après récolte, les caractéristiques physiques et 
macroscopiques des cernes ont été observées et ont permis de lever les incertitudes. La 
couleur, la brillance, l'odeur, le grain (poreux ou non poreux), la texture (rapport entre la 
largeur du bois initial et la largeur totale des cernes), Je poids et la dureté sont fréquemment 
utilisés pour l'identification macroscopique des espèces. En coupe transversale, les caractères 
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microscopiques des canaux résInifères (présence, nombre, diamètre, répartition dans les 
cernes), des canaux transversaux et longitudinaux (présence, épaisseur des parois des cellules 
épithéliales), des rayons ligneux (largeur, espacement), des trachéides transversales 
(présence, forme dentée ou lisse), des cellules épithéliales ou parenchyme (forme des parois 
terminales dentée ou lisse), des ponctuations (forme) et des lignes de cellules (unisériées ou 
multisériées) constituent de bons critères d'identification des espèces (Hoadley 1990, 
Schweingruber 1983). 
1.3.1.4.b Différences macroscopiques 
Le bois du mélèze a une couleur brun-roux à grisâtre qui Je distingue des trois autres 
espèces qui sont plutôt de couleur blanchâtre àjaune. Le bois de cœur n'est distinct que chez 
le mélèze et le pin. Il est blanc chez le pin gris. Le mélèze et le pin gris présentent une 
transition brutale de couleur entre le bois final et le bois initial alors qu'elle est progressive 
chez le sapin baumier et l'épinette noire. Les canaux résinifères sont absents chez le sapin 
baumier et présents chez les trois autres espèces mais de façons différentes. Chez le pin gris, 
ils sont nombreux, de gros diamètres et visibles à l'œil nu. Chez l'épinette noire ou blanche 
et le mélèze laricin, ils sont plus petits et diffus et requièrent l'utilisation d'un microscope. 
1.3.1.4.c Différences microscopiques 
Les canaux résinifères longitudinaux sont absents chez le sapin baumier et présent 
chez les trois autres espèces. Chez le sapin baumier, seuls quelques canaux de blessures 
traumatiques sont occasionnellement présents tangentiellement. Par contre, les parois des 
cellules épithéliales des canaux diffèrent. Elles sont minces chez le pin et épaisses chez le 
mélèze et l'épinette noire. 
Au niveau des rayons, les trachéides transversales sont absentes chez le sapin 
baumIer, présentes chez les b"ois autres espèces et dentées seulement chez le pin. Les parois 
terminales du parenchyme du pin sont lisses et noduleuses chez l'épinette noire, le mélèze 
laricin et le sapin baumier. Les rayons du sapin baumier sont unisériés et multisériés chez les 
autres espèces. 
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Enfin, l'observation au microscope des ponctuations montre des formes différentes. 
Elles sont de type pinoïde chez le pin, picéoïde ou cupréoïde chez l'épinette noire et le 
mélèze et taxodioïde chez le sapin baumier. 
1.3.2 La dendrochronologie et l'interdatation 
1.3.2.1 Définition et historique de la dendrochronologie 
Le mot dendrochronologie vient du grec « dendros » (arbre), « chronos» (temps) et 
« logos» (science). C'est la science qui utilise les fluctuations de la croissance des arbres 
pour mesurer le temps (Stokes et Smiley 1968, Fritts 1976). Cette méthode de datation 
permet de déterminer la période durant laquelle un arbre a vécu et de préciser ['année et la 
saison de sa mort (Stokes et Smiley, 1968). L'astronome Douglass de l'université d'Arizona 
est considéré comme l'inventeur de cette discipline. Spécialiste du soleil, son objectif n'était 
pas au départ la datation des arbres mais l'interprétation du climat. Il voulait vérifier par 
l'arbre certaines hypothèses concernant l'irradiation solaire à la surface du globe. Dans les 
années 1930, en cherchant les conséquences des impacts des éruptions solaires sur la 
croissance des végétaux, il découvre la trace de grandes variations climatiques sur cette 
croissance. Plus tard avec Clark Wiss1er du Muséum d'histoire naturel américain, il reconnaît 
J'utilité des cernes de croissance dans les méthodes de datation (Douglass 1939). Dans les 
années 1960-1970, il fonde le premier laboratoire à Tucson en Arizona et travai Ile sur des 
séquoias sempervirens (Sequoia sempervirens) vieux de 5000 ans et des pins aristés (Pillus 
aristata) âgés de 8500 ans. Il constitue ainsi les premières courbes de croissance des cernes 
en fonction du temps. 
1.3.2.2 Variation annuelle de la croissance des cernes 
En région tempérée, les arbres ont une période courte de croissance, de début mai à 
début septembre. Plusieurs facteurs environnementaux (précipitations, températures, 
hygrométrie, vent, enneigement) font varier la durée de la saison de croissance (Wigley 
1984). Les arbres sont sensibles aux conditions environnementales pendant cette période et y 
répondent année après année dans la croissance de leurs cernes annuels (Cook 1976, Fritts 
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1976, Schweingruber, 1987). Tous les évènements de la saison de croissance se lisent dans 
les fluctuations de largeur, shllcture et densité des cernes annuels (Stokes et Smiley, ]968). 
Des conditions climatiques particulièrement difficiles comme le froid intense, le gel, la 
sécheresse, de fortes précipitations, des évènements exceptionnels comme un feu ou une 
épidémie d'insectes d'une année marquent la croissance des cernes de la même année. Des 
preuves physiologiques montrent néanmoins que certains facteurs climatiques peuvent pré­
conditionner la croissance des arbres (Fritts et Wu 1986). La croissance de l'année en cours 
est influencée par les années précédentes (Villalba et Veb1en 1994, Desplanque et al. 1998) et 
a des répercussions sur les années suivantes. Par exemple, la sécheresse de 1976 en forêt 
boréale au Québec a eu des conséquences jusqu'en 1982 (Brooks et al. 1998). Généralement, 
plus les conditions environnementales sont défavorables à la croissance des arbres, plus les 
cernes sont étroits, plus les conditions sont favorables plus les cernes sont larges. Une 
relation positive entre la largeur du cerne et les précipitations durant la saison de croissance 
est observée (Dang et Lieffers 1989, Archambault et Bergeron] 992, Brooks et al. 1998, 
Hofgaard et al. 1999), mais les résultats diffèrent pour la température. Par exemple, des 
études ont montré un effet positif de la température sur \a croissance en début de saison 
(d'Anigo et al. 1992, Sch\veingruber et al. 1993, Hofgaard et al. 1999), alors que d'autres ont 
montré une corrélation négative pour la même période (Dang et Lieffers 1989, Archambault 
et Bergeron 1992, Brooks et al. 1998). Des conditions environnementales similaires donnent 
une réponse identique dans la croissance du cerne. Cependant, elles sont spécifiques à 
l'espèce. Ainsi les variations inter-annuelles d'épaisseur d'un cerne, se reproduisent de façon 
presque semblable sur tous les sujets d'une même essence qui vivent sous les mêmes 
conditions climatiques. Par exemple, pour supporter une sécheresse, un arbre va utiliser ses 
réserves jusqu'à épuisement, péricliter pendant deux ans (apparition de microcernes) puis 
reconstituer lentement ses réserves. Cela génère des séquences de cernes particulièrement 
minces ou affectés par des caractères anatomiques originaux, communs à plusieurs arbres 
(Larsen ]995, Brooks et al. 1998). En zone boréale, le facteur limitant prinCipal est la 
température (Brooks et al. 1998). 
Un coefficient de sensibilité moyenne au climat (SM) permet de traduire de manière 
quantitative le degré de réponse des arbres aux fluctuations climatiques interannuelles 
(Douglass 1936). Une valeur élevée de ce paramètre (SM varie de 0 à 2) traduit la présence 
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d'importantes variations qui correspondent aux changements à court terme liés au climat 
(Fritts 1976). Ce paramètre représente la moyenne des écarts relatifs entre cernes consécutifs. 
SM = 2/(n - 1) Ll~)à 1\-) Ixt+1 - xtl / (xt+1 + xt), 
avec n : nombre de cernes mesurés 
xt : largeur du cerne de l'année t 
Certains paramètres topographiques influencent la croissance entre les peuplements 
comme le bas ou haut de pente, l'exposition nord ou sud, l'altitude, les conditions microsites, 
la composition du sol. Mais, ces facteurs sont constants dans le temps (Schweingruber, 1988). 
La variation synchrone dans la structure des cernes fait ressortir un patron régional de 
croissance des arbres et permet de dater les arbres et de reconstruire les stress 
environnementaux passés (Fritts 1976, Schweingruber 1991). 
1.3.2.3 Définition de l'interdatation et historique 
La dendrochronologie est l'interprétation des évènements affectant la croissance des 
cernes d'arbres et l'utilisation de ces cernes comme outil précis pour dater des évènements 
passés (Fritts 1976, Schweingruber 1988). Elle permet de faire correspondre une séquence 
de cernes d'arbres à une aUtre (Fritts 1976, Yamaguchi 1986, Schweingruber 1990). 
L'identification de marqueurs anatomiques similaires est en premier lieu réalisée sur des 
échantillons où la date de chaque cerne est connue puis sur des arbres non datés. Cela aboutit 
à la datation absolue des arbres non datés par comparaison aux arbres dont les dates sont 
connues (Fritts 1976, Schweingruber 1988). L'interdatation a fondamentalement changé la 
méthode d'obtenir de l'information sur les cernes des arbres en introduisant la notion d'une 
unité d'information sur un groupe d'arbres plutôt que sur un arbre isolé. En 1976, Fritts pose 
plusieurs principes d'application de l'interdatation. Cette méthode n'est possible que dans 
des conditions environnementales similaires. Ces conditions particulières doivent perturber 
la croissance des cernes pour un grand nombre d'échantillons. Ainsi, l'interdatation fait 
correspondre un patron de largeur de cernes entre différents échantillons et vérifie ensuite la 
correspondance sur plusieurs autres échantillons. Finalement, il définit un patron régional 
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avec la séquence de cernes d'arbres dans les peuplements voisins. La première partie de 
l'analyse consiste à dégager les cernes remarquables appelés cernes caractéristiques. 
1.3.2.4 Cenles caractéristiques 
1.3.2.4.a Définitions 
Les cernes caractéristiques sont le reflet de conditions environnementales 
particulières d'une année. Ils sont utilisés comme marqueur pour l'interdatation. Le terme 
« pointer year» ou cerne caractéristique a été introduit pour la première fois en 1969 par 
Huber et Giertz-Siebenlist. Puis, la distinction est faite entre un cerne caractéristique qui est 
observé dans une seule série et est appelé «event years» et un cerne caractéristique qui 
apparaît fréquemment dans plusieurs séries d'une région particulière et est nommé «pointer 
years » (Schweingruber et al. 1990). Les « pointer years » permettent d' interdater une série 
de cernes avec plusieurs séries de référence. Un cerne caractéristique peut être un cerne étroit, 
large ou manquant. Il peut être une anomal ie dans la structure du cerne. Un cerne 
caractéristique est toujours comparé avec les cernes voisins. Le changement doi t être 
brusque. Pour définir si un cerne est étroit ou large, des critères absolus sont utilisés dans la 
littérature. En 1983, Schweingruber propose que la taille d'un cerne caractéristique étroit soit 
inférieure à 40% de la taille des cernes des quatre années précédentes et que la taille d'un 
cerne caractéristique large soit 160% supérieure. Les cernes étroits sont souvent causés par 
d'une défoliation par les insectes telle la tordeuse des bourgeons de l'épinette noire. Mais les 
cernes larges sont moins utilisés car ils peuvent diminuer sur la circonférence alors qu'un 
cerne élToit est mince sur toute son étendue. 
] .3.2.4.b Autres exemples de cernes caractéristiques et anomalies 
D'autres anomal ies de croissance que la largeur des cernes sont observées et servent 
de marqueurs caractéristiques pour l'interdatation. Parfois, un ou plusieurs cernes 
supplémentaires peuvent être formés au cours d'une même année (Baillie et al. 1982, 
Yamaguchi 1991). Ceci peut se produire quand l'activité de la zone cambialc stoppe lors d'un 
stress environnemental ponctuel (sécheresse, attaques d'insectes, de champignons, défoliation 
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par le gel) avec une baisse de la production d'hormones, puis reprend au cours d'une même 
année. AI' intérieur du cerne, avant que démarre la formation normale de bois final, les 
trachéides ont un diamètre radial plus petit que la moyenne. Ils sont appelés faux cernes et 
peuvent surestimer l'âge de l'arbre. Ces faux cernes sont néanmoins très utiles comme 
indicateur climatique (Yamaguchi 1991). La transition entre le bois initial et le bois final est 
discontinue pour de faux cernes et est continue et marquée pour de vrais cernes. 
Un cerne peut aussi être manquant. Si les conditions de croissance sont très 
mauvaises, l'assise peut rester inactive sans former de cernes. Les cernes manquants sont 
souvent dans des arbres matures, sénescents ou stressés par la sécheresse, défoliés par des 
insectes. Le phénomène est plus fréquent dans les régions cl imatiques extrêmes froides ou 
sèches. Il est observé lorsque le nombre de cernes compté entre deux cernes caractéristiques 
de dates connues est inférieur à ce que les dates suggèrent. Le cerne peut également être 
incomplet. Dans ce cas, la zone cambiale est inactive sur une partie de la circonférence et la 
couche formée ressemble à un croissant (Kramer et Kozlowski 1979). L'âge de l'arbre peut 
alors être sous-estimé. 
D'autres anomalies traduisant de conditions de croissance exceptionnelles sont 
utilisées. Un bois final clair avec des cellules à parois minces donne des cernes 
caractéristiques appelés cernes pâles « light rings» (Fil ion et al. 1986). Ils peuvent êtTe la 
réponse d'une faible température à la fin de la saison de croissance. Ils sont surtout observés 
en région subalpine ou nordique lors d'une mauvaise saison de croissance ou d'une 
défoliation par un insecte (Filion et al. 1986, Yamaguchi et al. 1993, Wang et al. 2000, 
Tardif el al. 2004). Dans le cas du mélèze laricin, il indique le début d'une première année 
épidémique du tenthrède du mélèze (Girardin el al. 2002). Au contraire un bois final très 
foncé est aussi un bon repère. Les années de gel sévère laissent une empreinte caractéristique 
dans la structure des cernes de croissance. Les cernes de gelées sont identifiables par une 
distorsion tangentielle du tissu sur toute la circonférence du cerne dans le bois lI1itia 1ou final. 
Ceci est du à un réalTangement des canaux résinifères et à l'apparition de canaux résinifères 
traumatiques (LaMarche et Hirschboeck 1984). 
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1.3.2.4.c Applications 
La méthode dendrochronologique enregistre les cernes de croissance et utilise les 
anomalies dans la structure des cernes. Elle permet de dater des événements particuliers dans 
de nombreux domaines d'applications. Elle fournit des informations sur les réactions de 
l'arbre aux perturbations (Cherubini et al. 1996) et aux stress cl imatiques passés (Pedersen 
1998). En écologie et en géomorphologie, elle permet de dater des évènements naturels 
comme les feux, les inondations, les glissements de terrain, les épidémies d'insectes et de 
même qu'en archéologie pour dater des structures et des oeuvres d'art. Les cicatrices de feux 
sur les cernes de croissance ont permis d'étudier la fréquence et l'historique des feux en forêt 
boréale au Québec (Larsen et al. 1995, Bergeron et Archambault. 1993, Grissino-Mayer 
2001), dans les forêts de pins ponderosa (Pinus ponderosa) en Colombie britannique 
(Zackrisson 1980, Dieterich et Swetnam 1984) et dans les forêts de pins sylvestres (Pinus 
sy/vestris) en Irlande, en Angleterre et en Écosse (Lageard et al. 2000). Elle a aussi permis 
d'étudier les changements hydrologiques dans le Québec subarctique des 300 dernières 
années (Bégin et Payette 1988), la défoliation des arbres par les insectes (Swetnam et al. 
1985, Morin 1998), le mouvement des glaciers (Holzhauser 1984, Holzhauser et Zumbuehl 
1996), les changements climatiques et l'augmentation du C02 au cours du dernicr millénaire 
(Graumlich 1991, Graumlich 1993, Knapp et al. 2001), les éruptions volcaniques 
(Yamaguchi 1983), le mouvement des sols (Heikkinen 1994.), les glissements de terrain 
comme celui à Charlevoix au Québec (Quinty 1985). En archéologie, les applications sont 
nombreuses pour dater des œuvres d'art et des monuments anciens (Bauch et Eckstein 1970, 
Orcel et al. 1992, Lavier et Lambert 1996). 
1.3.2.5 Techniques différentes d'enregistrement des cernes caractéristiques et 
d'interdatation 
1.3.2.5.a Technique de Ghent 
Cette technique compare visuellement la croissance d'un cerne avec le cerne 
précédent. Un « + », « - » ou « 0 » est indiqué suivant que la croissance est plus grande, plus 
petite ou équivalente. Les cernes caractéristiques sont ainsi identifiés. Une série non datée est 
comparée visuellement avec une série datée. Une année est proposée pour assigner à chaque 
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cerne l'année du calendrier. Puis un test de contingence deux à deux pennet de discriminer 
lorsque plusieurs dates sont possibles. Cette technique permet de ne pas tenir compte de 
l'amplitude différente des cernes suivant l'âge de l'arbre (Ghent 1952). 
1.3.2.5.b Technique « Key-Year » 
La technique dite « Key- Year» a été utilisée pour la première fois en 1935 pour dater 
des arbres morts en Nouvelle Angleterre (Lyon 1935), puis en 1952 en Ontario (Ghent 
1952). La croissance moyenne annuelle par an de chaque arbre est calculée en mesurant 
chaque cerne de plusieurs arbres au sein d'un peuplement. Puis, le pourcentage de croissance 
moyenne relative à l'année précédente est calculé. Les fluctuations d'augmentation, de 
dimlllution ou de stabilité sont finalement notées. En 1958, Ghent utilise la même méthode 
mais il compare la largeur des cernes d'une année avec l'année précédente. Il évalue ensuite 
si l'année est une continuité des deux années précédentes. Les années caractéristiques 
relevées par les deux méthodes étaient parfaitement similaires. En 1984, Heikkenen a défini 
une année clef comme l'année dans laquelle un nombre significatif de lal·geur de cernes entre 
les arbres étaient en augmentation ou en diminution. 
1.3.2.5.c Technique « Skeleton plot» 
Un procédé graphique appelé Skeleton plot a permIs de simplifier et de recourir plus 
rapidement et visuellement à l'interdation (Douglass en 1939, Stokes et Smileys 1968, 
Schweingruber et al. 1990). Cette méthode permet facilement d'enregistrer les cernes 
caractéristiques et de détecter les cernes manquants ou les faux cernes. Elle a d'abord été 
utilisée pour l'étude d'arbres dans les forêts semi-arides de l'Ouest américain (Douglass 
1939, Schu1man 1956), puis dans les forêts humides de l'Alaska (Giddings 1942) et en forêt 
tropicale (LaMarche et al. 1979, Eckstein et al. 1981). Elle est encore couramment utilisée 
par de nombreux laboratoires de dendrochronologie. Le patron de la largeur des cernes est 
relevé en traçant des lignes verticales de hauteurs variables sur du papier millimétré. La 
technique ne garde qu'un squelette particulier de la croissance des arbres où seuls les cernes 
étroits et larges sont enregistrés. Puis la séquence non datée est comparée visuellement avec 
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la séquence moyenne d'arbres datés pour ]a dater de manière absolue. Les cernes 
caractéristiques sont aussi listés en décomptant les cernes. L'analyse est effectuée sur deux 
rayons pour s'assurer d'assigner les mêmes années et éviter les cernes manquants. Les cernes 
étroits qui reviennent systématiquement dans quasiment tous les rayons sont des cernes 
caractéristiques (Douglass en 1939, Stokes et Smileys 1968, Schweingruber et aI.1990). 
La méthode peut être utilisée avec d'autres cernes caractéristiques comme des cernes 
de bois final ou initial plus dense ou des cernes possédant de nombreux vaisseaux dans le 
bois poreux des feuillus par exemple (Schweingruber et al. 1990). 
1.3.2.5.d Technique graphique de courbes de références 
La largeur des cernes est mesurée année après année à l'aide d'un micromètre. Tous 
les arbres d'une même espèce au sein d'une même région sont regroupés et une courbe de 
référence moyenne est effectuée. Cette chronologie maîtresse est standardisée afin 
d'amoindrir les particularités propres à chaque arbre et d'amplifier les facteurs régionaux de 
l'environnement et les cernes caractéristiques. Les échantillons à dater sont synchronisés 
visuellement sur la courbe de référence permettant leur interdatation. L'élaboration de séries 
chronologiques (dendroséries) de longues durées permet de couvrir une période plus grande 
que ne le permettent les seuls arbres vivants et ainsi de dater des événements plus anciens. 
Les premières courbes de référence ont été réalisées à partir de l'analyse de séquoias géants 
(Sequoia sempervirens) en Arizona (Brown, 1996). Les deux autres espèces de longue vie, 
les pins de Bristlecone (Pinus longeava) en Amérique du Nord et les alerces (Fitzroya 
cupressoides) en Amérique du Sud ont une chronologie de 8400 ans avec une tentative 
d'extension à 10000 pour le premier (Schulman 1958, Ferguson 1985) et 3622 ans pour le 
deuxième (Lara et Villalba 1993, Brown 1996). Au Québec, une chronologie d'épll1ette noire 
s'étend sur 3279 ans (Arsenault et Payette 1997). En Europe, où l'âge des arbres dépasse 
rarement 300 ans et voisine plus fréquemment les 150 ans, ce n'est que récemment en 1980 
qu'une séquence comparable de plus de 10400 ans a été établie pour le chêne. Une 
chronologie de pins sylvestre (Pinus 5ylvestris) de plus de 2000 ans est également disponible 
(Kromer et Spurk 1998, Spurk et al., 1998). Pour le mélèze laricin (Larix decidua), 
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massivement utilisé dans les régions alpines, des références couvrent une période d'environ 
1000 ans (Farjon 1990). 
1.3.2.S.e Standardisation des chronologies de référence 
Les fluctuations environnementales ne sont pas les seules responsables de la variation 
interannuelle dans la largeur des cernes. La croissance des cernes est fonction aussi de 
changements systématiques internes à l'arbre comme l'âge et la taIlle ou des conditions 
locales et de la productivité du site (Cook 1967, Fritts 1976). Les premières années de 
croissance, l'arbre croit très bien puis la vitesse de croissance diminue et l'arbre va être plus 
sensible aux variatio11S climatiques. De plus quand les arbres sont plus vieux et augmentent 
en diamètre, la largeur des cernes diminue. Deux raisons expliquent cette situation. La 
première est que ]e potentiel d'accroissement diminue au cours de ]a vie de l'arbre et la 
deuxième est que la largeur des cernes se répartie sur une circonférence plus grande. La 
tendance nette à la diminution de la largeur des cernes au cours du temps reflète ainsi l'effet 
de l'âge et l'effet géométrique. Pour comparer différents arbres entre eux puis faIre une 
courbe de référence avec plusieurs séries de cernes d'arbres combinées, les fluctuations 
propres aux individus doivent être atténuées (Fritts 1976). Elles sont appelées tendances 
individuelles de basses fréquences (Fritts 1976). Différentes techniques de « smoothing» 
permettent de lisser le signal de basse fréquence et d'augmenter le signal de haute fréquence, 
signal causé par la variation interannuelle du climat (Schweingruber 1988). Une fenêtre de 25 
à 30 ans (smoothing spline) est en général utilisée pour calculer une moyenne de fluctuations 
(Cook et Peter 1981, Blasing et al. 1983, Monserud 1986). Il y a aussi une forte auto­
corrélation à l'intérieur de la série parce que la largeur d'un cerne est dépendante de l'année 
précédente. Les séries sont alors filtrées. Un modèle d'auto régression permet d'enlever la 
différence absolue de la largeur des cernes pour amplifier les différences relatives (Cook et 
Peters 1981, Cook et Bolmes 1986). Cela homogénéise la variance des séries. De plus, l'effet 
de la variation parmi les petits cernes est plus faible que parmi les grands cernes. Une 
transformation logarithmique permet d'égaliser proportionnellement cette variation. Les 
séries sont enfin standardisées pour être transformées sur une moyenne commune de 1. Les 
fluctuations varient autour de cette moyenne. 
23 
La standardisation perd de l'information relative aux changements climatiques à long 
terme. Cependant, 99% de la variance peut être préservé avec une fenêtre inférieure à 19 ans 
(Cook et Peters 1981). Enfin, la moyenne arithmétique sur toutes les séries filtrées et 
transformées génère une courbe de référence appelée série maîtresse (Grissino-Mayer, 2001). 
1.3.2.5.f Programme COFECHA et analyse statistique 
(Holmes et al. 1983) 
Pour trouver la meilleure correspondance entre une série non datée el une série datée 
et standardisée, plusieurs méthodes statistiques et informatiques ont été proposées. Elles 
allouaient une date suivant la meilleure corrélation entre la chronologie de référence et la 
série non datée. Cependant, toutes échouaient à discerner les erreurs dues aux cernes absents 
ou surnuméraires (Fritts 1963, Baillie et Pilcher 1973, Cropper 1979, Aniol et Schmidt 1982, 
Baillie 1982). 
COFECHA est un programme statistique écrit par Holmes en 1983 dans le 
.. Iaboratoire « Tree Ring Research » de l'université d'Arizona. n. utilise une chronologie de 
référence où toutes les séries sont filtrées, transformées et standardisées comme cela a été 
décrit ci-dessus. La chronologie est construite avec le programme ARSTAN. Puis la série à 
dater est comparée par segments avec la chronologie de référence appelée série maîtresse. La 
longueur et le chevauchement des segments sont déterminés par le manipulateur. Des 
segments mesurant la moitié de la longueur de la série tOlale et se chevauchant sur leur moitié 
sont néanmoins conseillés pour fournir suffisamment de degrés de liberté. De cette manière, 
peu de segments auront juste par chance une haute ou tàible corrélation et la corrélation sera 
significali ve à 99%. Des tailles pas trop longues permettent de détecter et de rechercher les 
erreurs dans un segment. Pour chacune des dates proposées par segment, un coefficient de 
corrélation de Pearson entre -1 et +1 est calculé. Si une meilleure position altemative est 
trouvée, elle est indiquée dans un intervalle de 10 ans. L'interdatation la plus probable est 
celle qui correspond à la plus haute corrélation et qui se répète dans les segments 
chevauchant. Une erreur probable est soulignée par une corrélation inférieure à 0,32 el le 
programme propose comme alternative dix dates mieux corrélées. Le test montre que si un 
tiers des segments des séries est erroné cela n'affecte pas la série moyenne et la datation des 
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séries. Le programme donne également une corrélation moyenne du segment total par rappOit 
à la chronologie de référence (Holmes 1983, Cook] 985, Ho]mes et al. ] 986). 
Le niveau de corrélation d'une série bien interdatée dépend de l'espèce, de la 
géographie, du secteur et de la compétition au niveau du peuplement (Holmes ]983). Pour 
ces raisons, COFECHA ne peut pas fournir la valeur empirique d'une série bien interdatée. 
L'interdatation doit d'abord commencer par l'observation visuelle des cernes et la 
concordance graphique. Le programme COFECHA est simplement un outil de statistique 
rigoureux qui confirme une interdation. Les critères de validité ne dépendent que de 
l'observation de l'échantillon (Holmes et al. 1983). 
1.3.3 Dynamique de trouées dans de vieux peuplements àe la Côte-Nord 
1.3.3.1 Échantillonnage 
Ce projet d'étude se concentre sur la dynamique de trouées dans de vieux 
peuplements d'épinette noire (Picea mariana) et de sapin baumier (Abies balsamea) de la 
Côte-Nord. Durant l'été 2004, ]5 transects de 400 m de long ont été échantillonnés, 5 dans 
des peuplements purs d'épinette noire, 5 dans des peuplements purs de sapin baumier et 5 
dans des peuplements mélangés de ces deux espèces. Dans chacune des trouées présentes sur 
le transect, nous avons prélevé par tronçonnage un disque sur un « gap maker » mort debout 
ou couché au sol. Un « gap maker» est un arbre mort de canopée à l'origine de la trouée. Les 
disques étaient récoltés sur les sections les mieux conservées des arbres morts. Les disques 
ont été préférés aux carottes car ils permettent d'avoir une vision complète de la 
circonférence de la galette. Les cernes incomplets ou manquants de l'année juste avant la 
mort ont plus de chance d'être repérés (Ghent ]952). L'état de décomposition avancé de 
celtains échantillons n'a pas permis leur analyse. De plus, 5 bouleaux (Betula papyrifera) et 3 
mélèzes (Larix laricinia) n'ont pas été analysés car nous ne possédions pas de chronologies 
de référence de ces espèces pour Je secteur d'étude et aucun arbre vivant n' avai tété 
échantillonné. Néanmoins, 90% des échantillons récoltés (137 sapins baumiers et 159 
épinettes noires) ont pu être analysés. 
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1.3.3.2 Préparations des échantillons et mesure des cernes 
Après consolidation des disques fragiles, la surface des échantillons est préparée par 
différents sablages avec du papier à grains de plus en plus fins (SO à 600). Les galettes sont 
sablées jusqu'à ce que les cellules du bois soient clairement visibles sous la loupe binoculaire. 
Cette étape doit se faire avec minutie pour réaliser une mesure la plus précise possible de la 
largeur des cernes. Le plus grand soin est apporté à la partie extérieure des disques pour 
garantir la précision de la date de mortalité. Sur chaque disque, la largeur des cernes de 
croissance est mesurée en déplaçant, sous une loupe binoculaire, un chariot mobile relié à 
l'ordinateur. La mesure est prise à la limite du cerne avec une précision de 0,001 mm. Cette 
étape est importante car elle conditionne l'interdatation finale. La mesure pour chaque disque 
se fait sur deux rayons choisis de façon à éviter les déformations du bois comme le bois de 
réaction (Runkle 1982, Foster et Reiners 1986). Le bois de réaction est la réponse de l'arbre à 
une sollicitation extérieure (le vent, la neige ou la chute d'un autre arbre) qui l'entraîne en 
dehors de sa position normale verticale. L'arbre répond à cette agression par un 
accroissement accéléré des cernes. Chez les résineux, il se fonne sur le dessous de la région 
qui tend à s'incliner en raison de la force extérieure. La zone comprimée est plus 
spécifiquement appelé bois de compression. Au contraire, chez les feuillus, il se forme sur le 
dessus de la région inclinée et est appelé bois de tension (Panshin et De Zeeuw 1980). Cette 
augmentation anonnale des cernes est évitée autant que possible lors de la mesure de la 
largeur des cernes en minimisant au maximum les changements d'orientation. L'important est 
de faire ressortir la croissance annuelle du bois sans les contraintes physiques extérieures. 
1.3.3.3 Cernes caractéristiques 
Les années caractéristiques (cernes étroits, larges, bois final épais ... ) sont repérées 
visuellement par rapport aux cernes adjacents. L'analyse s'effectue sur des échantillons 
vivants: 60 épinettes noires et 75 sapins baumiers dont la date d'abattage était connue 
(2000), appartenant à la même région géographique que les échantillons récoltés 
(Schweingruber et al. 1990). Les années caractéristiques communes qui reviennent dans plus 
de 50% des échantillons, sont notées au fur et à mesure. Comme les réponses aux nombreux 
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facteurs déterminant la croissance sont spécifiques des espèces, le sapin baumier et l'épinette 
noire sont trai tés séparément (Schweingruber et al. 1990). 
Sur la Côte-Nord, d'importantes épidémies d'insectes ont sévi durant ce siècle. Ces 
épidémies sont généralisées à l'échelle du paysage mais concentrées dans le temps. Trois 
épidémies particulièrement sévères ont été enregistrées dans les années \910, 1940 et 1976. 
Elles ont marqué le paysage et ont laissé leur empreinte au niveau de la croissance des cernes 
des sapins baumiers et des épinettes noires. De très faibles croissances radiales sont associées 
à la défoliation et sont synchrones sur la majorité des échantillons, soit vers 1915 pour la 
première épidémie, entre \948 et 1952 pour la deuxième et entre 1977 et \979 pour la 
troisième (Morin 1998). L'année suivant l'attaque, la perte de croissance maximale est de 30 
à 50%. Elle est suivie d'une période de récupération de 1 à 4 ans (Laurent-Hervouet 1987). 
L'effet dépressif des défoliateurs est souvent plus important qu'une année climatique très 
défavorable et offre ainsi de bons marqueurs chronologiques (Morin \998). En remontant 
dans le temps, d'autres années caractéristiques sont enregistrées. Elles sont moins marquées 
que les années de défoliation mais présentes dans de nombreux échantillons. Pour le sapin 
baumier par exemple, les années caractéristiques enregistrées sont des cernes larges en 1875, 
1897 et 1901, des cernes étroits en 1898, 1899,1905,1915,1938,1950,1977,1978,1979, 
1984 et 2000 où 1978 était très étroit et un cerne avec un bois final épais en 1942. 
1.3.3.4 Courbe de référence et interdatation visuelle 
Une chronologie de référence est constituée pour l'épinette noire et le sapin baumier. 
Elle est produite à partir des séries standardisées de largeurs de cernes des échantillons 
vivants (Figures 1.1 et 1.2). La chronologie maîtresse pour chacune des deux espèces permet 
d'observer des patrons de croissance de cernes originaux s'étalant sur quelques années. Ces 
patrons ainsi que les années caractéristiques relevées préalablement permettent de concorder 
graphiquement les séries individuelles non datées avec la série de référence. Les échantillons 
nouvellement datés sont ajoutés au fur et à mesure à ]a chronologie maîtresse. L'utilisation 
d'un maximum d'échantillons permet d'étayer la chronologie de référence et de la rendre 
plus robuste. Un minimum de 15 échantillons est recommandé afin de pouvoir surmonter 
plus facilement les éventuelles anomalies anatomiques (faux cernes et cernes absents) 
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(Schweingruber 1988). Chaque disque doit offrir au moins 60 cernes pour fournir une 
mformation climatique interannuelle suffisamment riche et originale pour éviter toute 
reproductibilité dans le temps. 
Dans l'est du Canada, plusieurs sérIes de référence sont disponibles pour les 
conifères, notamment celles de l'épinette noire (Payette et al, 1985), l'épinette blanche 
(Cropper et Fritts 1981, Jacoby 1983), le mélèze (Jardon et al. 1994), le sapin baumier (Morin 
et Laprise 1990, Morin et al. 1993) et le thuya occidental (Thuja occidentalis) (Archambault 
et Bergeron 1992). La chronologie finale de référence, que nous avons obtenue, s'étale de 
1767 à 2003 pour les épinettes noires (Figure 1.1) et de 1797 à 2003 pour les sapins baumiers 
(Figure 1.2). Les courbes de référence graphique et les cernes caractéristiques ont permis 
d'mterdater visuellement nos échantillons (Stokes et Smiley 1968). 
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Figure 1.1. Chronologie maîtresse de l'épinette noire de la Côte-Nord du Québec. Les séries 
standardisées de largeurs de cernes à gauche et leurs nombres (2 séries en moyenne par arbre) 
à droite sont représentées en fonction de l'année. Les flèches indiquent les cernes étroits 
coïncidant aux trois périodes de la tordeuse des bourgeons de l'épinette pour ce siècle (J90S­
1910, 1936-1940 et 1977-1979). 
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Figure 1.2. Chronologie maîtresse du sapin baumier de la Côte-Nord du Québec. Les séries 
standardisées de largeurs de cernes à gauche et leurs nombres à droite (2 séries par arbre) sont 
représentées en fonction de l'année. Les flèches indiquent les cernes étroits coïncidant aux 
trois périodes de la tordeuse des bourgeons de l'épinette pour ce siècle (1905-1909,1936­
1938 et 1977-1980). 
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1.3.3.5 Programme statistique COFECHA 
Le programme statistique COFECHA (Holmes 1983) nous a permis de confirmer les 
dates proposées par l' interdatation vi suelle et graphique (S tokes et Smiley] 968). Les valeurs 
mesurées des échantillons non datés sont d'abord standardisées à l'aide d'une régression par 
une fonction spline de 32 ans pour calculer la moyenne de fluctuation (Cook et Peter, 1981). 
Les séries flottantes non datées sont en général de 120 ans. Elles sont donc segmentées en 60 
ans, déplacées par sauts de 10 ans, et comparées à la série de référence épinette noire ou sapin 
baumier. Au fur et à mesure que les séries d'échantillons non datées corrèlent bien avec la 
chronologie maîtresse, elles sont ajoutées à la série de référence. Le programme COFECHA 
estime qu'un coefficient de corrélation inférieur à 0,32 est une erreur probable 
d'interdatation. Ainsi, nous décidons qu'une interdatation est non fiable si la corrélation 
moyenne de la série est inférieure à 0,3. Les erreurs repérées par COFECHA sont considérées 
seulement dans les cas suivants: si le programme propose d'ajouter une ou deux années 
signifiant qu'un ou deux cernes n'ont pas été mesurés ou s'il suggère d'enlever une ou deux 
années signifiant qu'un ou deux cernes étaient supplémentaires. Des erreurs de plus ou moins 
dix ans ne sont considérées comme de vrais problèmes seulement SI la nouvelle corrélation 
proposée reste équivalente à l'ancienne et est supérieure à 0,30. En effet, il est peu probable 
que 10 cernes soient mesurés en plus ou en mois. Par contre, si une position alternative est 
proposée de façon systématique sur tous les segments, c'est une bonne indication que la date 
proposée est inappropriée. Nous avons décidé de garder les séries avec une corrélation 
moyenne entre 0,25 et 0,30 seulement si les erreurs proposées ne se retrouvent que sur 
quelques segments et ne semblent pas être de réels problèmes après vérification sur le disque. 
Dans tous les cas, le retour à l'échantillon est systématique, les erreurs sont corrigées s'il y a 
lieu et le programme est réinitialisé. 
Quelques échantillons d'épinette noire ont été difficiles à interdater visuellement car 
les années caractéristiques furent plus difficiles à mettre en évidence. En effet, la baisse de 
croissance pendant les années de défoliations par exemple ne se traduit pas forcément par une 
remontée de croissance, ce qui la rend plus difficile à observer (Morin et Laprise 1990). Le 
programme COFECHA est dans ce cas utilisé non pas pour confirmer une date suggérée mais 
pour dater ces séries problématiques. Il peut proposer plusieurs dates pour chacun des 
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segments. La date correcte est celle qui revient dans la plupart des segments dans les 
positions de meilleures corrélations. L'interdation est vérifiée systématiquement sur 
l'échantillon et seulement après une certitude de 100%, la série nouvellement datée est 
aj outée à la série de référence. La décision finale ne dépend pas de la valeur brute du 
coefficient de corrélation mais si cette valeur est la plus élevée et si visuellement la datation 
est confirmée. 
C'est ainsi qu'avec une combinaison d'interdation visuelle (Stokes et Smiley 1968, 
Fritts 1976) et quantitative (Holmes 1983), nous avons pu dater la quasi-totalité des 
échantillons. Seuls 3% sont restés problématiques. Ces échantillons étaient soit trop 
décomposés soit trop érodés sur la circonférence, ce qui augmente le risque d'oublier des 
cernes. Deux rayons par arbres sont interdatés dans 75% des échantillons d'épinette noire et 
85% des échantillons de sapin baumier. Le programme COFECHA montre 72 séries 
d'épinette noire sur 237 et 113 séries de sapin baumier sur 232 possédant des segments 
possiblement erronées. Ils ont été vérifiés sur les disques et conservés comme segments non 
problématiques. Dans les deux cas, ils représentent moins de la moitié des segments totaux. 
Ils n'affectent pas la chronologie maîtresse puisqu'elle reste efficace jusqu'à la moitié de 
segments dits erronés (Holmes 1983). L'intercorrélation moyenne pour les deux espèces est 
significative avec un coefficient de 0,49 pour les épinettes noires et de 0,47 pour les sapms 
baumiers. L'espèce s'identifie facilement sur la base des caractéristiques anatomiques du bois 
(Panshin et de Zeeuw 1980). Cependant, dans le cas où nous intervertissons les deux espèces, 
la vérification d'interdatation par le programme COFECHA ne donne pas de bons résultats. 
En effet, rares sont les essences dont les séries de cernes offrent suffisamment de cernes 
caractéristiques communs au point de pouvoir étab1ir des corrélations interspéci fiques. C'est 
le cas néanmoins du chêne et de l'orme, du sapin baumier el du tilleul, du pin mésogéen et du 
pin pignon (Guibal el al., 1992) mais ce n'est pas le cas de l'épinette noire et du sapin 
baumier. 
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1.3.4 Datation des perturbations 
1.3.4.1 Les arbres morts essentiels à l'ouverture et à la dynamique de la canopée 
La mortalité des arbres est une composante importante des communautés forestières. 
Elle varie suivant l'âge de ]a population et les structures en taille (Oliver et Larson 1990). 
Dans les vieux peuplements à maturité, la première cohorte de canopée commence à mourir. 
De ce fait les débris ligneux morts debout ou couchés au sol sont très nombreux. La 
mortalité, dans son degré et sa diversité, arbres morts sur pied, déracinés, coupés, offre des 
habitats uniques pour un grand nombre de plantes, d'animaux et de microorganismes 
(Franklin et al 1981, Peterson et al. 1990). Elle crée dcs ouveliures dans le couvert forestier 
ou trouées Elle permet aussi de libérer les ressources disponibles dans l'espace de croissance 
laissé par les arbres morts (Denslow 1980, Canham et Marks 1985). Elle repose sur une 
échelle de temps et d'espace très variable. La mortalité peut concerner un arbre isolé par 
vieillesse ou tàiblesse. Elle est qualifiée comme normale de fond due à des facteurs 
autogéniques (Oliver et Larson 1990). Elle peut concerner un grand nombre d'individus sur 
une surface plus étendue (Franklin 1987) avec une mort synchrone comme une attaque de 
champignon, d'insectes ou un vent violent. Elle peut aussi revenir sur une courte période à 
cause de facteurs allogéniqucs comme le feu, le vent ou les épidémies d'insecte. De 
nombreux auteurs étudient la mortalité des peuplements pour comprendre la composition 
actuelle d'une forêt et prévoir sa dynamique future. 
1.3.4.2 Techniques de datation différentes de l'âge des trouées 
Différentes techniques sont employées pour établir la date de formation des trouées. 
Certaines enregistrent et cartographient la mortalité annuelle sur plusieurs années dans des 
placettes permanentes (Spies et al. 1990). D'autres études utilisent la réponse phYSIologique 
de la croissance des arbres à l'ouverture du couvert forestier. Lors de l'ouverture, des 
ressources tel que la lumière et les minéraux du sol deviennent disponibles. Les tiges 
supprimées en sous-couvert connaissent une augmentation brusque de la largeur des cernes 
annuels de croissance. Le début du relâché de croissance synchrone sur plusieurs arbres qui 
se sont établis en même temps était la preuve de la formation de la trouée et définit son âge 
(Lorimer 1980, Runkle 1982). Les critères pour le mettre en évidence sont assez variables 
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dans la littérature. Le relâché de croissance se définit dans certaines études comme une 
augmentation d'au moins 50% durant une période d'au minimum cinq ans par rapport aux 
cinq années précédentes (Payette 1990, Bergeron 2000). D'autres critères comme une 
augmentation d'au moins 25% et pendant au moins 10 ans sont proposés pour voir des 
relâchés de croissance chez les vieux arbres ou les arbres de canopée en bordure de la trouée 
(Nowacki et Abrams 1997). Clinton et al., en 1994, enregistrent quant à lui l'augmentation 
brusque de la longueur des internoeuds des arbres de régénération ou de bordure de trouées. 
Certaines méthodes permettent de dater J'année où l'arbre créateur de la trouée est tombé, Par 
exemple, la croissance verticale des arbres vivants peut montrer des déformations du tronc 
causées par la tombée de l'arbre mort et ces déformations renseignent de l'année de chute de 
l'arbre mort (Martinez-Ramos et al.1988). Une autre étude compte le nombre de cernes des 
nouvel1es pousses sur des plantes ligneuses dont la tige principale a été affectée par la tombée 
de l'arbre (Panaïotis et al, 1995). La plante ligneuse de maquis, Phillyrea Latifolia, dans 
l'étude de Panaïotis et al. 1995, produit des nouvel1es tiges un an après que la tige principale 
soit endommagée. D'autres études comptent le nombre d'années depuis le bourgeon de 
cicatrice formé par la blessure de la tombée de l'arbre. Ces techniques fournissent souvent 
qu'un estimé de l'âge de la perturbation (Runkle 1982). 
Une méthode plus directe est de dater l'année de mortalité de l'arbre à l'origine de la 
trouée, 
1.3.4.3 Datation des arbres morts 
Pour dater la mortalité des débris ligneux, plusieurs méthodes sont utilisées dans la 
littérature, avec une précision variant d'une méthode à l'autre. Plusieurs méthodes sont 
combinées pour augmenter la fiabilité. Une période de mortalité peut être estimée en classant 
les arbres par leur état de décomposition. Cinq classes de décomposition sont en général 
retcnues pour caractériser les arbres morts debout et 5 classes pour les arbres couchés au sol. 
Elles dépendent de la présence ou de l'absence de larges et de fines branches, de la présence 
et de l'état du feuillage, de j'état de l'écorce et de l'état d'avancement de la décomposition du 
bois (Hunter 1990). L'absence ou la présence de bourgeons peut être également utilisée pour 
estimer l'âge de mortalité (Pedersen et McCune 2002). La datation basée sur les 
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caractéristiques morphologiques de l'arbre est très peu fiable. Les études montrent une 
grande variabilité entre l'année réelle de mortalité des arbres et j'année suggérée par les 
classes de décomposition (Veblen 1994). La datation peut se faIre également par l'analyse 
des arbres vivants bordant l'échantillon mort à analyser. En provoquant une ouverture de la 
voûte forestière, les arbres en mourant rendent disponibles les ressources comme la lumière 
et déclenchent une détente de croissance chez les individus survivants à proximité (Lorimer 
1985). Une détente de croissance se traduit par une augmentation brusque de j'épaisseur des 
cernes annuels de croissance. Le début de l'augmentation diamétrale peut définir l'âge de 
mortalité d'un arbre. Suivant les critères définis par Cook (2000), un arbre présente une 
détente de croissance lorsqu'il affiche une augmentation de l'épaisseur des cernes d'au moins 
50% durant une période d'au minimum cinq ans par rapport aux cinq années précédentes. 
Cependant la mort du couvert végétal et l'initiation de la croissance radiale peuvent ne pas 
coïncider dans le temps (Hennon et al. 1990). La croissance de la couronne peut décroître 
plusieurs années avant la mort de l'arbre et permettre une lumière suffisante pour une 
partielle détente de croissance (Shaw et al. 1985). 
L'interdatation entre les arbres morts et les arbres vivants a l'avantage de mettre une 
date réelle sur chaque ceme formé de l'échantillon mort (Glock 1937, Fritts et Swetnam 
1989). L'année de mortalité pour chaque arbre a été déterminée en identifiant l'année du 
dernier cerne formé (Dynesius et Jonsson 1991, Mast et Veblen 1994). De plus, elle est 
rigoureuse puisqu'elle exige plusieurs niveaux de contrôle indépendants: visuellement par 
l'étude des cernes caractéristiques (Stokes et Smiley 1968, Fritts 1976), graphiquement par 
comparaison des courbes de référence et quantitativement par le programme statistique 
COFECHA (Holmes 1983). 
1.3.4.4 Problèmes de datation des arbres morts 
En 1994, Veblen a comparé la date des derniers cernes sur des échantillons issus du 
même arbre avec ou sans écorce. Il a ainsi déterminé la perte du nombre de cernes due à la 
disparition de l'écorce. Dans 50% des cas, pour le sapin baumier et l'épinette noire, la date du 
dernier cerne formé ne correspondait pas à l'année de mortalité. En moyenne, de 1 à 6 années 
étaient perdues avec un maximum de 8 à 9 ans. Dans notre cas, la perte des années peut être 
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plus importante car la décomposition d'arbres couchés au sol est plus rapide sur la Côte-Nord 
avec un sol souvent plus organique et moins bien drainé. Les épinettes noires sont aussi plus 
résistantes à la décomposition que le sapin baumier (veblen 1994). Nous avons classé les 
arbres dans trois catégories: (1) disques avec présence de l'écorce où le dernier cerne mesuré 
est le dernier cerne formé, (2) disques sans écorce mais ne montrant pas de signe évident 
d'érosion, le dernier cerne mesuré peut être le dernier cerne formé ou une à trois années 
peuvent être perdues, (3) disques sans écorce montrant des signes prononcés d'érosions où 
dans ce cas plus de 5 années peuvent être perdues (Vi llalba et al. 1998). Ainsi nous avons 
classé 62%, 25% et 13% respectivement dans chacune des catégories pour le sapin et 69%, 
22% et 9% pour l'épinette noire. L'autre source d'imprécision pour l'année de mortalité est le 
nombre de cernes non formés lorsque la mort approche. Ce phénomène a été observé dans 
des peuplements d'épinettes d'Engelmann (Picea engelmannii) et de sapins subalpins (Abies 
lasiocarpa) morts sur pieds (Mast et veblen, 1994). Une différence d'une à trois années était 
observée entre l'arrêt photosynthétique noté par l'absence d'aiguilles vertes et le dernier 
cerne formé. Dans les forêts de pins (Pinus mungo Turra) des Alpes, cette différence était de 
1 à 31 ans (Cherubini et al. 2002). La couronne de J'arbre peut survivre plusieurs années sans 
former de nouveaux cernes. L'hypothèse proposée est que la production de cernes s'arrête 
quelques années avant la mort effective par manque de feuillage (Mast et veblen 1994). 
L'arbre peut ensuite survivre sans former de nouveaux tissus conducteurs en puisant ses 
réserves dans les tissus anciens. Comme il est difficile de connaître avec précision le nombre 
de cernes manquants lorsque l'arbre approche de la mort, nous considérons l'année de 
mortalité par l'arrêt de formation des cernes (veblen 1994). 
L'utilisation de disques plutôt que de carottes a l'avantage d'offrir une surface plus 
grande pour mesurer les cernes de croissance et éviter le bois de réaction. De plus, lorsqu'un 
arbre décline, il peu t continuer sa croissance radiale sur une partie de la circonférence alors 
que d'autres sections ont arrêté l'activité cambiale (Daniels et al. 1997). Ainsi, avec un 
disque, il est plus facile de ne pas manquer le dernier cerne formé. Cependant, certaines 
études montrent que suivant la hauteur à laquelle le disque est prélevé, le dernier cerne peut 
manquer ou être partiellement présent. Les cernes des arbres peuvent ne pas être formés 
régulièrement chaque année Je long de la tige (Chcrubini et al. 2002). Le dernier cerne peut 
aussi être complètement manquant à la base de la tige dans des vieux arbres ou des arbres 
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supprimés. Comme les disques ont été prélevés à une hauteur où l'arbre était le moms 
décomposé, nous n'avons pas été en mesure de contrôler cet effet. 
1.4 Conclusion 
Le stress climatique, les perturbations naturelles comme le vent, les épidémies 
d'insectes, les attaques de champignons peuvent changer la fonction et la st1ucture d'un 
écosystème forestier. La mortalité des arbres est un processus fondamental pour comprendre 
et prédire la dynamique forestière (Franklin 1987, Villalba et Veblen 1998). Mais ce 
processus est encore mal compris en écologie forestière (Veblen 1986, Johnson et Fryer 
1989, Oliver et Larson 1998). 
La méthode d'interdatation est reconnue comme nécessaire pour dater avec précision 
l'année de formation des cernes (Glock 1937, Fritts et Swetnam 1989). L'mterdatation des 
arbres à la fois Visuelle (Stokes et Smiley 1968) et quantitative (programme COFECHA 
Holmes 1983) est rigoureuse puisqu'elle utilise plusieurs niveaux de contrôles indépendants. 
Elle est fiable car elle assigne une date pour \a quasi-totalité de nos échantillons. Cela 
confirme ainsi le potentiel de cette technique pour assigner à chaque cerne l'année du 
calendrier correspondante et estimer dans le temps la mortalité des arbres de canopée 
(Dynesius et Johnson 1991, Mast et Veblen 1994). Cependant, l'année réelle de mortalité 
peut différer de l'année du demier cerne formé et peut rester mcertaine. En effet, plusieurs 
études montrent qu'il y a une différence entre l'année du dernier cerne formé (arrêt de 
l'activité cambiale) et la perte des aiguilles (arrêt de l'activité photosynthétique) (Mast et 
Veblen 1994, Cherubini et al. 2002). Dans les dernières années, les arbres peuvent échouer à 
produire un dernier cerne complet. L'année de mortalité peut correspondre à quelques années 
après le dernier cerne formé (Mast et Veblen 1994). 
L'outil dendrochronologique permet de SalSlr les perturbations et les stress 
environnementaux passés (Cherubini et al. 1996, Pedersen 1998). A l'est du Québec comme 
dans la région de la Côte-Nord, les perturbations de grande ampleur comme Je feu sont rares 
(Bergeron et al. 2001). Nous pensons que la dynamique des peuplements est régie par une 
dynamique de perturbations à peti tes échelles affectant des peti ts groupes d'arbres. L' objectif 
de l'étude était de dater ces événements individuels de perturbation à petites échelles par 
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interdation des arbres morts de canopée à l'origine des ouvertures. Les perturbations à 
['origine des trouées de la Côte-Nord peuvent être la sénescence naturelle, le vent ou des 
épidémies localisées de la tordeuse des bourgeons de l'épinette, TBE. Face à la TBE, le sapin 
baumier est plus affecté que l'épinette noire en raison de la synchronisation du 
développement de ces bourgeons avec le développement des stades larvaires de l'insecte. Le 
feu, les sécheresses prolongées, le vent ou les épidémies sévères d'insectes causent une 
mortalité épisodique ou irrégulière (Michaels et Hayden 1987, Mast et Vebkn 1994, Villalba 
et Veblen 1998). La compétition et la sénescence sont à l'origine d'une mortalité plus 
continue ou régulière (Peet et Christensen 1987, Nooden et Leopold 1988, Szwagryk et 
Szewczyk 2001, Lussier et al. 2002). La mortalité des épinettes plus causée par la sénescence 
naturelle serait homogène dans le temps alors que la mortalité du sapin plus causée par le 
vent et les épidémies épisodiques de la tordeuse serait plus irrégulière dans le temps. La 
dendrochronologie nous a permis de tester cette hypothèse et de mieux comprendre la 
dynamique des vieux peuplements résineux de la Côte-Nord. La structure du peuplement qui 
résulte de la mortalité des arbres peut ensuite servir comme modèle dans le système sylvicole, 
tel un processus imitant la dynamique des forêts naturelles (Seymour et Hunter 1992, 
Bergeron et al. 1999). 
Une forte mortalité des arbres de canopée s'est produite dans les années 1975-1980 
corrélant avec la dernière période épidémique sévère de la tordeuse des bourgeons de 
l'épinette. La dendroclu-onologie nous permettra de comparer les patrons de réduction de 
croissance des cernes des arbres morts avant la période épidémique, morts pendant la période 
ou survivants et morts après cette période. Les résultats montreraient si la mortalité des arbres 
pendant l'épidémie était subite ou si les arbres avaient déjà subi plusieurs réductions de 
croissance au cours de leur vie et étaient prédisposés à mourir. Des différences lJourraient 
s'observer entre ces périodes et entre les deux espèces répondant différemment à la 
perturbation. 
La dendrochronologie est un outil puissant pour comprendre la mortalité des arbres à 
la base de la dynamique forestière. Mais même si elle peut définir la mortalité d'un arbre, une 
question intéressante reste encore sans réponse: quels sont les paramètres qui définissent 
qu'un arbre est mort? 
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CHAPITRE II
 
DYNAMIQUE DE TROUÉES DANS DE VIEUX PEUPLEMENTS RÉSINEUX DE LA
 
CÔTE-NORD DU QUÉBEC
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2.1 Avant-propos 
Ce chapih'e décrit et analyse la dynamique des trouées dans les vieux peuplements de 
la Côte-Nord du Québec. Il sera traduit et soumis prochainement à une revue scientifique 
avec pour co-auteurs les docteurs Louis De Grandpré et Daniel Kneeshaw. 
2.2 Résumé 
En raison d'un climat plus froid et maritime, la forêt boréale du Nord-Est du Québec 
est peu sujette à des feux fréquents. La dynamique forestière semble plus contrôlée par des 
perturbations secondaires (épidémies d'insectes, chablis et sénescence naturelle) que par les 
feux de forêt. Ces perturbations génèrent des trouées dans le paysage forestier de taille 
variant entre 10 m2 à 105 m2• Les peuplements de la Côte-Nord sont dominés par le sapin 
baumier et l'épinette noire. Le sapin est plus Vlllnérable aux chablis et aux épidémies 
d'insectes. Cette étude compare ainsi les caractéristiques et le régi me de trouées selon un 
gradient sapin/épinette. Quinze transects de 400 m de long sont échantillonnés dans 3 types 
de peuplement (peuplements purs de sapins, peuplements purs d'épinettes, peuplements 
mixtes). Pour toutes les trouées interceptant les transects, nous avons estimé la taille et la 
longueur occupée sur le transect. La formation des trouées est. datée par l'analyse 
dendrochronologique de sections d'arbres m011s prélevées dans chaque trouée. Quel que soil 
le type de peuplement, les trouées couvrent 60% des transects et sont de petites tailles avec 
84% des trouées de taille inférieure à 100m2 . Dans les sapinières, les trouées sont toutes 
régénérées tandis que dans les pessières, la moitié des trouées est peu régénérée et dominée 
par les éricacées. La taille des trouées avec régénération augmente aussi avec l'augmentation 
de sapins dans les peuplements. Pour les deux espèces, un maximum des trouées est formé 
dans les années 70, coïncidant avec le début de la dernière épidémie de la tordeuse des 
bourgeons de l'épinette. Ces résultats suggèrent une dynamique de trouées non stable dans le 
temps et différente selon la composition du peuplement. Les trouées dominées par les 
éricacées plus abondantes dans les pessières suggèrent que ces peuplements avec le temps 
auraient tendance à s'ouvrir d'avantage que les sapinières. Le régime de trouées observé et sa 
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variabilité selon les espèces devraient guider les pratiques sylvicoles pour préserver la 
structure et la biodiversité des forêts anciennes. 
2.3 Abstract 
Because of its cold and maritime climate, the Northeastern boreal forest of Québec is 
not subject to frequent tires. Thus, forest dynamics are controlled more by non-fire 
disturbances, such as windthrow, insects outbreak and tree senescence. These disturbances 
create gaps varying in size from 10m2 to 105 m2 . In this study, gap characteristics and 
rotation period are compared between old coniferous stands, along a gradient of composition 
from pure Ables balsamea to pure Plcea marlana. Fifteen transects of 400 m were sampled in 
three stand type (pure Abies, mixed, pure Picea). Ali gaps intersecting each transect were 
sampled and measured. We were thus able to estimate gap fraction (fraction of the transect in 
gap) and gap size. More than 300 dead trees, gap makers were crossdated in order to 
determine the year of mortality matching the year of gap formation. Mean gap fraction for aIl 
transects reaches 60% with 84% of the gaps being smaller than 100 m2 While gaps in Ables 
balsamea dominated stand are fully regenerated, close to half of the gaps in Plcea marlana 
dominated stands are dominated by shrub regeneration. For fully regenerated gaps, mean size 
increases with the increasing abundance of Ables balsamea in the stands. Gap formation is 
not constant in time and a peak in mortality is observed in the 1970s, coil1ciding \Vith the 
beginning of last spruce budwonn outbreak. Our results suggest that the gap regime IS a non­
equilibrium regime and differs according to stand composition. Shrub dominated gaps are 
more abundant in Picea dominated stands, suggesting that with time these stands wou Id tend 
to become more open. These differences must be considered to develop silvicultural practices 
that preserve structural components of oIder stands. 
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2.4 Introduction 
Les perturbations naturelles sont le moteur de la dynamique forestière, influençant la 
structure et la composition des peuplements (Oliver et Larson 1996). Omniprésent dans le 
paysage boréal, le feu a longtemps été perçu comme le principal facteur initiant, régulant et 
contrôlant les peuplements (Heinselman 1981, Johnson 1992, Payette 1992). Ainsi, 
l'importance des perturbations secondaires et des vieux peuplements dans le paysage a 
surtout été considérée dans d'autres écosystèmes comme les forêts tempérées (Runkle 1981, 
1982, Runkle et Yetter 1987) et tropicales (Brokaw et Scheiner 1989, Denslow 1987, 
Whitrnore 1989). Ces perturbations seraient sous-estimées en forêt boréale (Kuuluvainen 
1994, McCarthy 2001). Pourtant, des études récentes ont montré une variabIlité de la 
fréquence des feux en forêt boréale dépendante du climat (Foster 1984, Bergeron el al. 200 l, 
2004). Dans l'est du Québec, le climat est plus maritime et le cycle de feu peut être très long 
(De Grandpré et al. 2000). Il a été estimé à 300 ans dans la région de la Côte-Nord 
(Kneeshaw et Gauthier 2003) et 500 ans dans la région adjacente, le Labrador (Foster 1983). 
Lorsque les peuplements n'ont pas subi de perturbations majeures depuis une longue période 
de temps, ils se régénèrent naturellement en profitant de petites ouvertures ou trouées faites 
par la mortalité des arbres de canopée appelés « gap maker» (Runkle 1982, Krasny et 
DiGregorio 2001). La mortalité est causée à la fois par des facteurs exogènes comme le vent 
et les épidémies d'insectes (Bergeron et al. 1995) et par des facteurs endogènes comme la 
sénescence naturelle des arbres (Lee 1998). La formation de trouées génère des peuplements 
de structures d'âge et de taille différentes (Kneeshaw et Gauthier 2003). Sur la Côte-Nord, les 
vieux peuplements à structure irrégulière très présents dans le paysage (Kneeshaw et 
Gauthier 2003, Boucher et al. 2004) sont dominés par le sapin baumier (Abies balsall1ea), et 
l'épinette noire (Picea mariana) (Rowe 1972). La connaissance dans cette région de 
l'autécologie de ces deux espèces et de leur réaction face aux perturbations secondaires est 
nécessaire pour comprendre la dynamique de ces peuplements. 
Sur la Côte-Nord, les épidémies de la tordeuse des bourgeons de l'épinette, 
(Choristoneura fumiferana (Clem.) sont une cause importante de mortalité des arbres de 
canopée (Baskerville 1975, Blais 1983, MacLean 1984, Osawa 1994, Filion et al. 1998, 
Bergeron et al. 1995, Kneeshaw et Bergeron 1998). Elles sont fréquentes et suivent un cycle 
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stable de 28 à 32 ans pour les trois derniers siècles (Royama 1984, 1992, Jardon el al. 2003) 
mais affectent un peuplement sévèrement un cycle sur deux (Morin el al. 2004). Les deux 
espèces, l'épinette noire et le sapin baumier permettent à cet insecte défoliateur de compléter 
son cycle biologique (Neilis et Reignière 2004) mais leur vulnérabilité est différente. Après 4 
à 5 ans de défoliation sévère, près de 90% des arbres dans un peuplement à sapin meurent 
alors que les épinettes noires moins affectées peuvent survivre (Blais 1983, MacLean 1980, 
1984). Le sapin baumier est également plus vulnérable aux vents en raison d'un enracinement 
plus superficiel par rapport à l'épinette noire (Blais 1983, Burns et Honkala 1990, MacLean 
1980, Rue1 2000). De plus, c'est une espèce plus dynamique que l'épinette noire. En effet, il 
peut persister pendant une longue période de temps en suppression et croître très rapidement 
après une ouverture du couvert forestier (Messier el al. 1999, Morin et Laprise 1997). Par 
contre, il persiste moi ns longtemps dans la canopée que l'épinette noire. L' épmette noire est 
capable de se maintenir dans des sites peu productifs et mal drainés (Newton et Joliffe 1998, 
Sirois 1997). Elle atteint moins rapidement la canopée que le sapin baumier mais y persiste 
plus longtemps (Burns et Honkala 1990). 
De nombreuses études ont également montré que les vieux peuplements sous une 
dynamique de trouées sont proches d'un équilibre où la mortalité est homogène dans le temps 
et dans l'espace et Ol! la structure irrégulière est maintenue au cours du temps. Cet état dit 
d'équilibre dynamique a été démontré dans les forêts tropicales et tempérées (Runkle 1985, 
1990, Frelich, 1995, 2002) mais aussi dans les forêts résineuses subalpines aux États Unis 
(White el al. 1985), au Japon (Mori et Takeda 2004) et en Colombie britannique (Antos et 
Parish 2002). Cependant, d'autres chercheurs ont émis 1'hypothèse que le stade de vieilles 
forêts pourrait être transitoire avec un changement de composition et de structure dans le 
futur (Kneeshaw et Gauthier 2003). Dans les vieilles forêts de conifères mono ou bi­
spécifiques comme celles de la Côte-Nord, le changement serait plutôt un changement 
structural qu'un changement de composition végétale (Harper el al. 2002, De Grandpré el al. 
2000). Pham el al. (2004) ont commencé des études en ce sens en examinant les patrons de 
remplacement des espèces à l'intérieur des trouées. Les auteurs décrivent individuellement 
les caractéristiques des trouées en terme de nombre, de taille et de mortalité des arbres. Mais 
leur implication et leur importance dans la dynamique passée et présente à ]'échelle des 
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peuplements n'ont pas été étudiées. Une description de la dynamique des trouées dans le 
temps permettrait d'évaluer la stabilité ou la succession future de ces peuplements. 
En raison du peu de perturbation à grande échelle dans la région d'étude, nous 
pensons que les trouées sont le premier mode de régénération et de remplacement de la 
canopée des vieux peuplements. Cependant, la dynamique de trouées influencée par des 
épidémies d'insectes affectant le peuplement de façon périodique ne serait pas stable dans le 
temps comme cela est observé jusqu'à lors dans les vieux peuplements en forêt tropicale ou 
tempérée. Parce que le sapin baumier est plus vulnérable aux perturbations et se régénère plus 
rapidement, nous pensons que les trouées dans les peuplements à sapin seraient plus grandes, 
plus fréquentes et distribuées de façon plus hétérogène dans le temps en suivant le cycle des 
épidémies. Par contre, comme elles sont plus résistantes aux perturbations, les épinettes 
noires se régénèrent plus lentement et sont moins influencées par les épidémies cycliques. 
Les trouées dans les peuplements d'épinette noire seraient plus petites, moins fréquentes et 
distribuées de façon plus régulière dans le temps. 
Ce chapitre propose d'examiner le régime de trouées selon la composition en espèces 
dans des vieux peuplements résineux de la Côte-Nord du Québec. Pour cela, des facteurs 
essentiels à une meilleure compréhension de la dynamique forestière sont décrits et analysés 
tel que les caractéristiques des trouées au niveau (i) de la taille des trouées, (ii) du type de 
trouées, (iii) de la portion en trouée des peuplements, (iv) de la fréquence des trouées et (v) 
de la distribution dans le temps des trouées en fonction des deux espèces. 
2.5 Matériel et méthodes 
2.5.1 Échantillonnage 
2.5.1.1 Territoire d'étude 
Le territoire d'étude se situe dans la région de la Côte--Nord du Québec, Canada. Il 
fait partie de la forêt boréale humide de l'est (49·30'- 50· OO'N, 6T30-69·00W) (Figure 2.1). 
La partie sud du territoire d'étude est local isée dans le domaine bioclimatique de la sapin ière 
à bouleau à papier et la partie nord fait partie du domaine de la pessière à mousse (Robitaille 
et Saucier 1998). La topographie se caractérise par une pente modérée et une altitude 
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maximale de 500 111. Le climat est froid et maritime. La température annuelle moyenne varie 
de - 2,5 à 0,0 'c. Les précipitations annuelles moyennes se situent entre 1100 à 1300 mm 
avec 35% sous forme de neige (Robitaille et Saucier 1998). L'échantillonnage a été réalisé 
dans deux secteurs d'étude: un secteur à 50 km au nord de Baie Comeau (secteur Lac 
Dionne) et un secteur à 100 km à l'est de Baie Comeau (secteur Rivière Pentecôte) (Figure 
2.1 ). 
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Figure 2.1. Localisation des deux secteurs d'étude et des quinze transects échantillonnés 
dans la région de la Côte-Nord du Québec. 
Les espèces dominantes de la région sont le sapin baumier (Abies ba!sGmea), 
l'épinette noire (Picea mariana), l'épinette blanche (Picea glauca), le pin gris (Pinus 
banksiana), le bouleau à papier (Belula papyrifera) et le peuplier faux-tremble (Popu!us 
tremuloides) (Rowe 1972). L'historique des feux n'a pas été précisément reconstitué sur 
l'ensemble du territoire. Cependant, le cycle actuel des feux serait supérieur à 300 ans pour 
notre territoire d'étude (De Grandpré et al. 2000, Cyr et al. en préparation). D'autres 
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perturbations affectent la dynamique de ces peuplements notamment les épidémIes d'insectes 
et les chablis. Une épidémie sévère de la tordeuse des bourgeons de l'épinette a débuté dans 
les années 1970. Elle a affecté un secteur de plus de 9.106 ha (Blais 1983a, 1983b) dans la 
région de la Côte-Nord. D'autres épidémies de la tordeuse des bourgeons de l'épinette, moins 
sévères et plus restreintes ont eu lieu durant les années 1910 et 1940 au Québec. Elles ont été 
enregistrées sur la région adjacente au secteur d'étude mais pas sur la région échantillonnée 
(Blais 1983). Un grand chablis a affecté un secteur de 65 km de long sur 3-4 km de large en 
1964 (Anonyme 1964), juste à l'ouest de notre secteur d'étude. 
2.5.1.2 Échantillonnage des peuplements 
L'objectif étant d'étudier la dynamique des vieux peuplements, l'échantillonnage a 
été réalisé sur des peuplements âgés résineux. Pour cela, des cartes écoforestières du 
Ministère des Ressources Naturelles du Québec (MRN 1995) ont permis de sélectionner des 
peuplements de classes d'âges supérieures à 120 ans ou vieux inéquiens (VIN) el de classe de 
densité comprise entre 40 à 60%. Par la suite, le stade de vieille forêt a été confirmé sur le 
terrain sur la base de différents critères: absence d'activité humaine, structure en taiJle 
irrégulière, arbres de canopée de gros diamètres, nombreux débris ligneux au sol de gros 
diamètres et nombreux arbres morts debout. Pour comparer la dynamique des trouées selon la 
composition des peuplements, trois types de peuplement ont été échantillonnés: (i) des 
peuplements purs d'épinette noire (pessière), (ii) des peuplements purs de sapin baumier 
(sapinière) et des peuplements mélangés de ces deux espèces (peuplement sapIn-épinette). Ils 
sont classés selon le pourcentage de l'occupation de chaque espèce dans la canopée 
(Ministère des Ressources naturelles 1995). Un type pur pessière ou sapil11ère est composé 
d'un minimum de 75% de l'essence dominante en surface terrière totale. Un type de 
peuplement mélangé des deux espèces est composé de 50 à 75% d'épinette noire avec 
comme deuxième espèce dominante le sapin ou inversement. Cinq peuplements ont été 
sélectionnés dans chacun des trois types représentatifs de la proportion de leur essence, soit 
un total de 15 peuplements. 
Dans chacun des peuplements, des transects de 400 m de long ont été échantillonnés. 
Cette méthode dite de «Line inlersecl sampfing» est communément utilisée pour mesurer la 
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portion du peuplement occupée par des trouées (Pham et al. 2004, Battles et al. 1996, Runkle 
1982, 1985). Lorsque la régénération présente était plus basse que les 2/3 de la hauteur 
dominante du couvert forestier, nous avons considéré qu'il s'agissait d'une trouée (Runkle 
1982). Toutes les trouées indépendamment de leur taille interceptant le transect ont été 
échantillonnées. Pour chacune des trouées, la longueur interceptant le transect, la taille et le 
type de trouées ont été notés. La portion en t-ouée interceptant le transect a été mesurée selon 
la méthode la plus répandue en « canopy gap », qui est la projection verticale des extrémités 
des cimes des arbres entourant l'ouverture de la canopée (Brokaw 1982). La portion du 
peuplement en trouée a été calculée en divisant la distance du transect en « canopy gap» par 
la longueur totale du transect. La taille des trouées a été calculée en mesurant l'axe le plus 
long traversant la trouée et l'axe perpendiculaire au milieu puis en utilisant la fomlule d'une 
ellipse (Runkle 1982). La méthode utilisée pour calculer la taille des trouées (Runkle 1982) 
peut en surestimer la tai Ile. De plus, elle est moins précise qu'une méthode cariographian t 
tous les arbres bordant la trouée parce qu'elle ne tient pas compte de la forme des trouées 
(Lima 2005). Elle a néanmoins l'avantage de nécessiter peu de mesures sur le terrain et 
d'analyser un grand nombre de t·ouées. Enfin, l'utilisation de l'axe principal de chacune des 
t-ouées, on prédisait la superficie calculée de ces trouées avec un R2 de 0,95 (données 
analysées et tirées de Pham et al. 2004). 
Les trouées ont été classées en trois catégories: (1) des trouées avec la présence de 
régénération et des « gap rnakers » (trouées régénérées), (2) des trouées sans régénération 
dominées par des éricacées avec la présence au sol d'arbres morts à 1'origine de la trouées 
nommés « gap makers » (trouées d'éricacées avec « gap maker ») et (3) des trouées sans 
régénérations dominées par des éricacées et sans « gap maker » (tTouées cl' éricacées sans « 
gap maker » (Figure 2.2). Les espèces d'éricacées retrouvées dans les trouées ne sont pas 
précisées mais elles faisaient partie des genres Kallnia spp., Ledul1l spp. ou VacciniUlIl spp .. 
Des trouées dues à des conditions édaphiques ou topographiques (rivières, roches) ont été 
retrouvées dans seulement trois cas et ont été éliminées cie l'étude. Un « gap maker » est 
défini comme un arbre mort causant une ouverture dans la canopée (Krasny et DiGregorio 
2001). 
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Transect de 400 m de long 
Portion ouvelte Portion fermée 
Trouées régénérées Trouées d'éricacées Trouées d'éricacées
 
avec "gap maker" avec "gap maker" sans "gap make,)'
 
"Gap maker" 
Arbre de canopée 
Régénélâtion 
Ericacées 
Figure 2.2. Schéma représentant la longueur ouverte et fermée d'un transect de 400 m avec 
les trois types de trouées échantillonnés. 
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2.5.2 Analyse dendrochronologique pour dater la création de trouées 
2.5.2.1 Récolte et mesure 
Pour dater l'année de création d'une trouée, nous avons échantillonné un « gap 
maker » par trouées dans les trouées avec « gap maker » à des fins d'analyses 
dendrochronologiques. Un « gap maker » est préféré à un autre dans une même trouée pour 
ses caractéristiques d'arbre mort de canopée (> 20 cm dbh) et son état de décomposition le 
plus avancé, suggérant d'être le premier à l'origine de la trouée. Un disque par «gap maker» 
a été prélevé sur les sections les mieux conservées des arbres morts. Après consolidation des 
disques, la surface des échantillons a été préparée par différents sablages avec du papier à 
grains de plus en plus fins de 80 à 600. La largeur des cernes a été mesurée sur deux rayons 
avec une précision de 0,00 \ mm (Runkle 1982, Poster et Reiners 1986). L'identification de 
l'espèce a été faite sur le terrain en utilisant les caractéristiques de l'écorce ou quand cela 
n'était pas possible au laboratoire, en utilisant les caractéristiques microscopiques (Core et al. 
1979, Panshin et de Zeeuw, 1980, Wl1ite 1980). 
2.5.2.2 Interdatation 
L'année de mortalité des « gap makers » a été interdatée par comparaison avec des 
arbres vivants de la même espèce dans le territoire d'étude, dont la date d'abattage était 
connue. L'interdatation utilise la similarité des patrons de séquences temporelle de largeurs 
de cernes ou d'autres caractéristiques de croissance des cernes des arbres au sein d'une même 
espèce et d'une même région climatique (Stokes et Smiley 1968, Fritts 1976, Schweingruber 
1988). Les séries de largeur de cernes étaient mathématiquement filtrées pour enlever les 
tendances à long terme associées, par exemple, à l'âge de l'arbre. Cette étape permet de ne 
laisser que les fluctuations à court terme associées aux variations climatiques interannuelles 
(Fritts et Swetnam 1989). Les séries filtrées sont indexées sur une moyenne de 1. Les séries 
indexées de chaque arbre mort sont interdatées par comparaison avec une série maîtresse 
(moyenne d'arbres vivants de la même espèce). L'interdatation a d'abord été effectuée 
visuellement et la date proposée a été confirmée en utilisant le programme infonnatique 
COFECHA (Holmcs 1983). 
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L'année de la mortalité a été définie comme l'année du dernier cerne entier ou 
partiellement formée. Cependant, elle peut être sous-estimée. Lorsque la mort approche, 
l'arbre peut arrêter la formation de cemes sans cesser son activité photosynthétique en 
puisant dans ses réserves. Entre le demier cerne formé et l'arrêt de production d'aiguilles, 
l'écart peut être de une à trois années (Mast et Veblen, 1994). La présence de l'écorce était 
nécessaire pour confirmer que le dernier cerne sur l'échantillon était bien le dernier cerne 
formé. Nous avons classé les arbres dans trois ca tégories : 
(1)	 disques avec présence de l'écorce où le dernier cerne mesuré est le dernier cerne 
formé 
(2) disques sans écorce mais ne montrant pas de signe évident d'érosion. Le dernier cerne 
mesuré peut être le dernier cerne formé ou de une à cinq années peuvent être perdues. 
(3) disques sans écorce montrant des signes prononcés d'érosions. Dans ce cas, plus de 
cinq années peuvent être perdues (Villalba et al. 1998). 
Sur les 347 « gap makers », 311 appartenaient à des trouées régénérées et 36 à des 
trouées d'éricacées avec « gap maker ». Nous avons interdaté 253 « gap makers », 118 sapins 
baumiers et 135 épinettes noires. Les 94 autres n'ont pas été récoltés car ils étaient trop 
décomposés. Ainsi, nous avons classé sur les 253 « gap makers » interdatés, 73, 29, 16 « gap 
makers » respectivement dans chacune des trois catégories décrites ci-dessus pour le sapin 
baumier et 93, 30, 12 « gap makers » pour l'épinette noire. Dans Je cas où les « gap makers » 
étaient trop dégradés pour être datés (<< gap makers » non récoltés ou interdatés dans la 3èlllC 
catégorie), un âge minimal d'années de mortalité a été attribué correspondant au plus vieux « 
gap maker » du transect. 
2.5.3 Analyse des données 
2.5.3.1 Calcul du régime de formation de trouées 
Le taux annuel de formation de trouées a été calculé une moyenne constante dans le 
temps. Une régression linéaire a été faite sur la fraction cumulée en trouée datée des transects 
par le temps en trouée. La pcnte de la droite donne le pourcentage en trouées datées par an et 
le R2 une idée des changements dans le temps. Plus il est proche de l, plus la fréquence est 
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représentative et constante dans le temps. Lorsque la valeur s'éloigne de 1, le taux annuel de 
création de trouées est variable dans le temps et la moyenne est dans ce cas moins 
représentative. La portion en trouée cumulée considérée était la portion en trouée avec « gap 
maker» régénérées ou non. 
2.5.3.2 Calcul des réductions de croissance 
Pour examiner le lien entre les pertes sévères de croissance subies au cours de la vie 
des « gap makers » et leur mort, nous avons comparé les patrons de réductions de croissance 
suivant l'espèce et suivant leur période de mortalité. La mort peut être due à un 
affaiblissement de l'arbre suite à plusieurs évènements de réductions de croissance au cours 
de sa vie ou brutale suite à une perturbation sévère comme une épidémie d'insecte. Pour cela, 
les « gap makers » ont été regroupés selon l'espèce et selon trois périodes de mortalité: morts 
avant 1970, morts pendant les années épidémiques 1970-1980 et morts après. 
Le pourcentage de changement de croissance a été calculé selon la formule de 
Nowacki et Abrams (1997) qui est égale à (MrM1)/M I pour une année. MI correspond à la 
moyenne de la croissance pendant les 10 années précédentes et M2 à la moyenne de la 
croissance des 1°années suivantes incluant l'année analysée. Le pourcentage de changement 
de croissance était calculé sur un minimum de 100 ans avant la mort. L'effet de la largeur des 
cernes sur la réduction maximale qu'un cerne peut avoir, était corrigé suivant la méthode 
proposée par Bryan et Abrams (2004). Un graphique du pourcentage de réduction de 
croissance en fonction de la largeur des cernes pour chacune des deux espèces nous a permIs 
de quantifier le seuil maximal de réduction de croissance que peut avoir un cerne de largeur 
donné (Figure 2.3). Les largeurs de cernes ont été divisées par segments de 0,5 mm et les 10 
pourcentages les plus élevés de réductions de croissance par segmcnts ont été conservés. Une 
droite a ensuite été ajustée par régression sur la moyenne des pourcentages de réductions 
maximales (Figure 2.3). Une relation linéaire négative a été obtenue pour les deux espèces. 
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a. "Gap mokers" sapins 
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Figure 2.3. Pourcentage de réduction de croissance en fonction de la largeur des ce mes pour 
les « gap makers» sapins (a) et épinettes (b). Les dix plus grandes réductions maximales par 
segment de 0,5 mm de largeur de cernes sont représentées. L'équation correspond à la 
régression linéaire pour la réduction maximale de croissance. 
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Pour le sapin baumier, le seuil de réduction maximale de croissance (Rmax) en 
fonction de la largeur des cernes (Cx) est: 
Rmax = - 9,6619 Cx + 43,9573 
R2 = 08749, 
et pour l'épinette noire: 
Rmax = - 9,0476 Cx + 39,9535 
R2 = 0,9346 
Une réduction majeure de croissance est considérée s\ elle supérieure à 50% du seuil 
maximal de réduction de croissance. Le nombre de réductions majeures de croissance a 
ensuite été regroupé par classe de 10 ans. 
Au total, 273 « gap makers », 119 sapins baumiers et 154 épinettes noires ont été 
analysés pour connaître les réductions sévères de croissance qu'ils avaient subies. 51 arbres 
étaient morts avant 1970 (21 sapms baumiers et 30 épinettes noires), 88 pendant la période 
épidémique 1970-1980 (21 sapins baumiers et 67 épinettes noires) et 134 après 1970 (77 
sapins baumiers et 57 épinettes noires). 
2.5.3.3 Analyses statistiques 
Un modèle linéaire mixte avec un split-plot design (Proe Mixed) a été utilisé pour 
comparer le pourcentage en trouée suivant le type de trouées par type de peuplement (effet 
fixe) avec un effet aléatoire niché des transects à l'intérieur d'un type de peuplement (proc 
MIXED, SAS statistieal software package). La comparaison des moyennes entre les niveaux 
de traitements a été réalisée par le test Tukey-Kramer calculé avec LSMEANS/ Dir! option 
dans Proc mixed (SAS 1nslitute 1ne. 1990). De plus, si les interactions étaient significatives 
entre les traitements, les effets simples des traitements ont été analysés par LSMEANS/s/ice 
option (proe M1XED, SAS Instilute Ine. 1990). Des analyses de variance utilisant Proc GLM 
(SAS Institutes 1ne. 1990) ont permis de comparer le nombre de trouées intercepté et le 
pourcentage de secteur en trouée par transect. La procédure Satterthwaite a été utilisée pour 
tester le niveau de signification des effets (SAS 1nstitute 1ne. 1990). Tous les jeux. de données 
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ont d'abord été testés pour vérifier s'ils étaient conformes au postulat de l'ANüVA à savoir 
la normalité (Shapiro- WUk 's test) et l'homogénéité des variances (Levene 's test). La 
distribution de taille des trouées qUi ne se conformait pas aux postulats a subi une 
transformation logarithmique. 
2.6. Résultats 
2.6.1 Descriptions des peuplements 
La densité des arbres vivants, la surface terri ère et le volume variaient 
considérablement au sein d'un type de peuplement. La densité des arbres vivants de diamètre 
à hauteur de poitrine (DHP) supérieur à 19cm était en moyenne de 145 (+/- 49,5) arbres/ha en 
moyenne dans les pessières, à 175 (+/- 90,9) arbres/ha dans les peuplements sapin-épinette et 
à 243 (+/- 98,9) arbres/ha dans les sapinières (F = 3.9J4, d/= 2, p = 0.049). La surface 
terrière moyenne était de 6.2 (+/- 2.4) m2/ha dans les pessières, de 8.6 (+/- 5.2) m2/ha dans les 
peuplements sapin-épinette et de 15.4 (+/- 7.5) m2/ha dans les sapinières. Le volume moyen 
variait de 45.8 (+/- 18.1) m3/ha dans les pessières, de 65.3 (+/- 45.7) m)/ha dans les 
peuplements sapin-épinette, de 119.2 (+/- 63.0) m)/ha dans les sapinières. Seule la surface 
terrière moyenne était significativement différente selon le type de peuplement (F = 1.821, dJ 
= 2, p = 0.204 pour la densité, F = 3.914, dI= 2, p = 0.049 pour la surface terrière et F = 
3.399, dJ= 2,p = 0.068 pour le volume). Elle augmente avec l'augmentation de sapins dans 
le peuplement. 
2.6.2 Caractéristiques des trouées 
2.6.2.1 Portion en trouée et nombre de trouées par peuplements 
Le long des 6 km de peuplement échantillonnés dans les vieilles forêts résmeuses de 
la Côte-Nord du Québec, le nombre total de trouées était de 415 soit 69 trouées en moyenne 
par km. Les trouées occupaient 60% en moyenne de la longueur totale des transects. Par 
transect de 400 m, les lTouées rencontrées étaient au nombre de 17 à 36 et occupaient de 183 
m à 306 m soit 46% à 77% de la longueur des transects. En moyenne, la longueur maximale 
d'une h'ouée interceptant le transect était de 32 m. 
63 
Tableau 2.1. Description des peuplements selon la densité, la surface terri ère et Je volume 
des arbres vivants de DHP supérieur à 19 cm et le nombre de trouées, la longueur en trouée et 
la longueur maximale en trouée le long des 400 mètres de transect. 
densité surfilee lenièrc l'ohllre nOrrDrc longucuren longueur Imx 
peuplen-cnt lype de peuplell"Cnl secteur 
(arbres/ha) (m2Jha) (m3/ha) dc trouées trouée (m'400m) cn trouée (m) 
2 sapinière Lac Dienne 1131 5.7 383 17 245,6 42,4 
6 sapinière lRC Dionne 189.4 9.3 68.\ 31 212,4 21 
9 sapinière R Pentccole 230 19.6 168.4 19 228,7 28,5 
14 sapinière R. l'enlecole 351.9 229 1813 23 189,7 34,6 
15 sapinière R. PcnleCOle 328.8 197 140.0 21 203,4 36,4 
3 sapin-épinelle Lac Dionne 13563 6.4 41.4 29 182,6 23,4 
7 sapin-épinelle Lac Dionne 656 2.8 18.1 26 266,9 29,5 
8 sapin-épinctte Lac Dienne 138.\ 6.1 43.7 26 232,6 39,8 
10 sapin-épinette R Penlecole 2431 ILS 91.5 25 273,2 35,9 
12 sapin-épinette R Penlecote 2913 16.0 131.7 35 226,2 26,5 
1 pessière Lac Dienne 117.5 4.7 343 36 283,95 63 
4 pcssière Lac Dienne ln.! 8.3 60.4 35 229,\ 22,5 
pessière Lac Dienne 186.9 8.5 60.0 28 255,5 23 
II pessière R l'entecote 146.3 65 54.7 36 274,4 23,4 
13 pessière R Pentecole 781 29 19.6 28 306,1 34,8 
Quel que soit le type de peuplement, la portion des transects en trouée était similaire 
avec une moyenne de 60% (F = 1,50, df = 2, p = 0,2365) (Figure 2.4). Par contre le nombre 
moyen de trouées intercepté au sein des peuplements était différent selon le type de 
peuplement (F = 4,26, df = 2, P = 0,0219). 11 était le plus élevé dans les pessières (33), 
intermédiaire dans les peuplements sapin-épinette (27) et plus faible dans les sapinières (2 J) 
(Tableau 2.1). Ce résultat suggère que les trouées sont plus grandes avec l'augmentation du 
sapin dans les peuplements. 
Bien que les trois types de peuplement étaient en moyenne ouverts en proportion 
équivalente, le type d'ouveliure variait CF= 11,12, df= 2,p < 0,0001) (Figure 2.4). En effet, 
le ratio des trouées régénérées sur les trouées d'éricacées était différent entre les pessières et 
les peuplements à sapin (F = 9,40, df = 2, p = 0,0005). En moyenne, les trouées régénérées 
représentaient seulement la moitié de la portion ouverte dans les pessières alors qu'elles 
dominaient les peuplements sapin-épinette (84%) et les sapinières (98%). Ainsi, les trouées 
d'éricacées occupaient la moitié de la portion ouverte dans les pessières, mais L1ne propoltion 
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plus faible (16%) dans les peuplements sapin-épinette et étaient rares (1 %) dans les sapinières 
(Figure 2.4). Dans les 3 types de peuplement, les trouées régénérées restaient néanmoins le 
principal mode d'ouverture. Concernant les trouées d'éricacées, le ratio des trouées avec 
« gap maker» sur les trouées sans « gap maker » était également différent entre les pessières 
des peuplements à sapin. En effet, 64% en moyenne de la pOl1ion ouverte en trouée 
d'éricacées étaient sans « gap maker » et 36% avec « gap maker » dans les pessières. 
Inversement, dans les peuplements à sapin les résultats sont inversés, 30% en moyenne de la 
portion ouvel1e en trouée d'éricacées étaient sans « gap maker » et 70% avec « gap maker ». 
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Figure 2A. Portion en trouée par type de trouée entre les différents types de peuplement. N 
indique le nombre de trouées totales par type de peuplement. Les données ont été soumises à 
un modèle linéaire mixte (n = J 5 transects, 5 par type de peuplement) pour tester la différence 
entre les types de peuplement (lettres capitales) et entre les types de trouée à l'intérieur des 
types de peuplement (lettres minuscules). Des lettres différentes indiquent des différences 
significatives (Tukey-Kramer p<0.05). 
De même, les trouées régénérées et les trouées d'éricacées étaient en nombre 
significativement différent selon le type de peuplement (Tableau 2. \). Le nombre moyen de 
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trouées régénérées augmentaient avec la présence de sapin dans les peuplements et était le 
plus élevé dans les peuplements sapin-épinette (Tableau 2.1). Les trouées régénérées 
représentaient en nombre relatif, la quasi-totalité des trouées dans les peuplements à sapin 
(21/21 dans les sapinières, 25127 dans les peuplements sapin-épinette) et à nouveau 
seulement la moitié (17/33) dans les pessières. Les trouées d' éricacées (avec et sans « gap 
maker ») représentaient en moyenne près de la moitié du nombre totaJ des trouées dans les 
pessières (15/33) dont deux tiers étaient sans « gap maker » et un tiers avec « gap maker ». 
Les trouées d'éricacées étaient par contre très peu nombreuses dans les peuplements sapin­
épinette « 2/25) et dans les sapinières « 2/25) soit inférieures à 10% du nombre total des 
trouées. 
Tableau 2.2. Nombre moyen de trouées interceptées par transects de 400 m de long selon le 
type de peuplement et le type de trouées. Les trouées totales sont la somme des trouées 
régénérées et des trouées d'éricacées. Les données ont été soumises à un modèle linéaire 
mixte (n = 15 transects, 5 par type de peuplement). Des lettres différentes indiquent des 
différences significatives entre les différents types de peuplement (Tukey-kramer p < 0,05). 
Type de trouée Type de peuplement F-ratio p-value 
Pessière Sapin-épinette Sapinière 
min max moy mm max moy mm max moy 
Trouées totales 28 36 33a 25 32 27 ab 16 28 21 b 4,26 0,0219 
Trouées régénérées 15 25 17a 18 29 25 b J5 28 21ab 6,17 0,005 
Trouées d'éricacée 
7 18 10a 7 18 10 b 0 <lb 12,47 <0,0001
sans « gap maker » 
Trouées d'éricacée 
2 9 5 a 2 9 5 a 0 < 1 a 2,65 0,0845avec « gap maker » 
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2.6.2.2 Distribution de taille des trouées 
La taille moyenne des trouées était de 104 m 2 mais elle était très variable. Le 
2
minimum était de ],6 m2 et le maximum couvrait plus de 1000 m . Les analyses statistiques 
pour comparer la distribution de taille ont été faites sur le logarithme de la taille des trouées. 
Les trouées d'éricacées avec et sans « gap maker » peu nombreuses dans les sapinières et les 
peuplements sapin-épinette ont été regroupées. La distribution de taille des trouées en nombre 
était similaire entre les trois types de peuplement (F = ],75, df= 2, P = 0,1847), entre les 
deux types de trouées (trouées d'éricacées et trouées régénérées) (F = 2,21, df = 2, p = 
0, Il ]5) et également pour l'interaction type de peuplement, type de trouées (F = 2,16, df = 2, 
p = 0,0734). Nous n'avons pas observé de différence dans la distribution de taille selOll la 
période de formation de trouées, que les trouées soient récentes ou plus âgées (Figure 2.5). 
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Figure 2.5. Distribution de classe de taille de trouées totales en fréquence suivant la période 
de formation des trouées. 
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La distribution moyenne de laille des trouées suivait une exponentielle négative où la 
majorité des trouées (79%) présentait une taille inférieure à 100 I1l et plus de la moitié, 
(54%), faisait moins de 50 m2 (Figure 2.6). Les grandes trouées de plus de 400 m2 étaient peu 
nombreuses (4%) (Figure 2.6). 
Par contre, en dépit de leur nombre, les petites trouées de moins de 100 m 2 
couvraient seulement un quart de la superficie totale ouverte alors que les grandes trouées de 
plus de 400 m2, peu nombreuses, couvraient presque la moitié (48%) de la superficie totale 
ouverte (2.6). Dans la classe de tai1Je de trouées de plus de 400 m2, la quasi-totalité (91%) de 
la superficie totale en trouée des pessières était occupée par des trouées d'éricacées, et peu 
(9%) par des trouées régénérées. Les résultats étaient inversés dans les peuplements à sapin. 
Ce sont les trouées régénérées qui occupaient la quasi-totalité (80%) de la superficie totale en 
trouée dans les peuplements sapin-épinette et la totalité dans les sapinières (Figure 2.6). 
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Figure 2.6. Distribution de classe de tai Ile de trouées en nombre à gauche et superficie à 
droite entre les trois types de peuplement et les deux types de trouées. Les trouées totales sont 
la somme des trouées régénérées et des trouées d'éricacées. Les trouées d'éricacées 
comprennent les trouées d'éricacées avec et sans "gap moker". 
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2.6.3 Régime de formation des trouées 
Seules les trouées avec « gap maker » incluant les trouées régénérées et les trouées 
d'éricacées avec « gap ma!cer » (Figure 2.7) ont été datées pour l'année de leur formation, 
Les fréquences de la Figure 2.7 et celles présentées dans cette section concernent des 
fréquences relatives au nombre ou à la proportion de trouées avec « gap maker» et non au 
nombre ou à la proportion de trouées totales (Figure 2,7). 
2.6.3.1 Fréquence de formation des trouées dans le temps par type de « gap 
maker» 
La création de trouées était largement distribuée dans le temps de 1950 à 2004 et 
concernait quasiment toutes les années. Quelle que soit l'espèce des « gap makers », la 
formation de trouées dans le temps était distribuée de façon similaire avec une concentration 
importante autour de l'année 1976 (F = 0,02, df = l, p = 0,9871), De 1970-1980, le nombre 
moyen de trouées créé atteignait presque la moitié (44%) des trouées totales, Pour les trouées 
créées par des « gap makers » épinettes noires, 42% d'entre-elles ont été formées de 1974­
1979 alors que pour celles créées par que des « gap makers » sapins baumiers, la proportion 
était plus faible (Figure 2.7). Pour les 2 espèces, l'année de plus forte formation de trouées 
était 1976. Pendant cette année, 19% des trouées avec des « gap makers » épinettes noires et 
10% des trouées avec des « gap ll1akers» sapins baumiers ont été créés (Figure 2.7), La 
période de forte création de trouées observée 1974-1979 coïncidait avec le début de la 
périodc 1974-1988 de la dernière épidémie de la tordeuse des bourgeons de l'épinette 
reportée dans le Nord-est du Québec (Morin et al. 1994, Gray et al. 2000). 
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Figure 2.7. Distribution de fréquence des « gap mokers » par année de mortalité entre les 
deux espèces. 
2.6.3.2 Fréquence de formation de trouées dans le temps par type de peuplement 
A l'échelle du peuplement, la distribution de trouées n'était pas non plus homogène 
dans le temps. Elle était centrée sur la période 1975-1980 où en moyenne plus du tiers (33%) 
de la pOltion en trouée avec « gap maker» était ouvert (Figure 2.8). Cette moyenne était 
assez variable entre les peuplements puisqu'elle oscille entre un minimum de 4% et un 
maximum de 65% (Figure 2.8). Cette grande variabilité s'observait également au sein d'un 
même type de peuplement. Par conséquent, la distribution de formation de trouées dans le 
temps n'était pas significativement différente entre les types de peuplement (F = 0,5426, df = 
2, P = 0,5970) et pour un même secteur d'étude entre les types de peuplement (F = 0,4 \, df = 
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2, p=0,6770). Par contre, elle était sensiblement différente entre les deux secteurs d'étude 
indépendamment de la composition du peuplement (F= 3,15, df= l,p = 0,10). 
La distribution de formation de trouées dans le temps n'était pas statistiquement 
différente en raison de la grande variabilité entre les types de peuplement. Cette variabili té 
nécessitait pour cela une description plus détaillée. La portion ouverte pendant la période 
1975-1980 dans les pessières totalisait en moyenne 36% de la portion ouverte par des trouées 
avec « gap maker» avec un minimum de 14% et un maximum de 65%. Dans les 
peuplements sapin-épinette, elle atteignait 39% avec un minimum de 5% et un maxImum de 
60% et 23% dans les sapinières avec un minimum de 9% et un maximum de 38% (Figure 
2.8). Pour les sapinières, le pourcentage et l'écart type était moins important parce que la plus 
grande portion d'ouverture se partageait en deux périodes, 1975-1980 et 1990-1995. Ces 
deux périodes totalisaient en moyenne 40% de la portion ouverte par tTouées avec des « gap 
makers », soit 19% de la portion totale des peuplements (Figure 2.8). Dans les pessières et 
dans les peuplements sapin-épinette, la période 1990-1995 a généré moins de trouées. En 
effet, elles représentaient respectivement 5 et 10% de la portion ouverte par des trouées avec 
« gap maker », soit seulement 2 et 5% de la pOliion totale des peuplements (Figure 2.8). 
Enh-e les deux secteurs d'étude, la distribution de formation de trouées dans le temps 
semblait se démarquer. Pour le secteur Lac Dionne, la période 1975-1980 a généré 44% de la 
portion ouverte par des trouées avec « gap maker» avec un minimum de 17% et un 
maximum de 65%. Cette période dépassait les 50% de portion ouverte pour 5 peuplements 
sur 8 (Figure 2.8). Pour le secteur Rivière Pentecôte, la distribution de formation de trouées 
était plus homogène dans le temps. La période 1975-1980 ne concernait que 20% de la 
portion ouverte par des trouées avec « gap maker » avec un minimum de 4% et un maximum 
de 48%. La moitié de la portion ouverte par des trouées avec « gap maker » était atteinte sur 
une période plus longue, au moins 15 ans. En effet, la période plus étendue allant de 1965­
1985 engendrait 67% de portion ouverte par des trouées avec « gap maker » avec un 
minimum de 32% et un maximum de 82% (Figure 2.8). 
Les résultats montraient une formation de trouées variable selon les périodes de 
temps. Les trouées régénérées et les trouées d'éricacées avec « gap maker» n'ont pas été 
analysées séparément. Il est possible que la distribution des trouées dans le temps dépende 
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aussi du type de trouées avec une succession des trouées régénérées vers des trouées 
d'éricacées. Pour répondre à cette question, les analyses ont été réalisées au sein des 
pessières. Ce type de peuplement a l'avantage de bien représenter les deux types de trouées. 
Les trouées régénérées ne semblaient pas en moyenne être plus jeunes que les trouées 
d'éricacées avec « gap maker » puisque la distribution en âge n'était pas décalée dans le 
temps (F = 2,55, df = 1, P = 0,1132) (Figure 2.9). Un maximum de formation de trouées 
(46% pour les trouées régénérées et 33% pour les trouées d'éricacées avec « gap l11aker ») se 
produisait au cours de la même période de temps 1975-1980 pour les deux types de trouées 
(Figure 2.9). 
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Figure 2.9. Distribution de fréquence des trouées avec "gap maker" dans les pessières par 
classe d'années de formation. 
2.6.3.3 Taux annuel de formation de trouées 
Le taux annuel moyen d'ouverture des peuplements était cie 1,28% avec un minimum 
de 0,82% et un maximum de 2% (Tableau 2.2). L'analyse de la variance montrait que le taux 
annuel selon le type de peuplement était différent (F = 10,87, df = 2, P = 0,0020). [1 était 
significativement différent entre les pessières des peuplements sapin-épinette. En effet, il était 
le plus faible avec une moyenne de 0,95 +/- 0,11 % alors que dans les peuplements sapin­
épinette, il était le plus fort avec une moyenne de 1,63 +/- 0,19% (Tukey-Kramer p = 0,0015) 
(Tableau 2.2). 11 était intermédiaire pour les sapinières avec une moyenne de 1,25% +/­
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0,21 % et non significativement différent des pessières et des peuplements sapin-épinette 
(respectivement Tukey-Kramer: p = 0,1408 etp = 0,0570) (Tableau 2.2). 
La régression linéaire a été effectuée sur une distribution cumulée des données dans 
le temps. Les données cumulées ne sont pas indépendantes. Pour cette raison, les valeurs du 
coefficient de détermination (R2) peuvent refléter autant cette dépendance que la qualité de 
l'ajustement linéaire. L'interprétation des valeurs doit être faite avec précaution. Néanmoins, 
R2la moyenne du semblait plus stable au cours du temps dans les sapinières et les 
peuplements sapin-épinette puisque la régression linéaire s'ajustait mieux pour ces deux 
types de peuplement. Le R2 moyen était de 0,87 et 0,90 respectivement (Tableau 2.2). Par 
contre dans les pessières, la régression linéaire semblait moins bien s'ajusler. Deux 
peuplements sur cinq présentaient un R2 inférieur à 0,70 (Tableau 2.2). Une moins bonne 
qualité d'ajustement de la régression indiquait que le taux annuel de formation de trouées 
était moins stable dans le temps. Ce résultat s'expliquait par une très forte création de trouées 
pendant la période 1975-1980 dans le cas des pessières par rapport aux sapinières et aux 
peuplements sapin-épinette (Tableau 2.2). 
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Tableau 2.3. Fréquence annuelle de formation de trouées (A) calculée en effectuant une 
régression linéaire des portions ouvertes cumulées par peuplement comme présentée à la 
Figure 2.10 ci-dessous. Le coefficient de détermination (R2) est donné pour chaque régression 
linéaire. Le symbole # indique le numéro du peuplement. 
Type de peuplement Pessière Sapin-ép inette Sapinière 
# A R2 # A R2 # A R2 
0,94 0,89 3 1,52 0,87 2 1,10 0,82 
4 0,82 0,65 7 2,00 0,85 6 1,48 0,90 
5 1,03 0,96 8 1,64 0,84 9 1,43 0,85 
11 0,83 0,67 10 1,74 0,83 14 1,38 0,97 
13 1,15 0,94 12 J,26 0,98 15 0,88 0,93 
Moyenne 0,95 0,82 1,63 0,87 1,25 0,90
 
Ecali type 0,11 0,13 0,19 0,04 0,21 0,05
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Figure 2.10. Régression linéaire sur la fréquence cumulative de formation des trouées dans le 
temps pour la pessière numéro 1. La pente de la droite donne la fréquence annuelle de 
formation des trouées datables. 
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2.6.3.4 Réduction de croissance des «gap makers » 
Selon l'espèce des «gap makers », le nombre moyen de réductions de croissance 
pour 100 ans était différent (F = 55,13, df = 2, P < 0,0001). Il était 2 fois plus élevé pour 
l'épinette noire (4,3 réductions pour 100 ans) que pour le sapin baumier (2,2 réductions pour 
100 ans) (données non présentées). Selon le type de peuplement, le nombre moyen de 
réductions sévères de croissance des «gap makers » étai t également di fférent (F = 7,40, df = 
2, P = 0,0085). Il augmentait avec la proportion d'épinette noire dans le peuplement. Il était 
élevé dans les pessières (4,1) par rapport aux sapinières (2,7) (Tukey-Kramer p = 0,0064). 
Enfin, il était intennédiaire dans les peuplements sapin-épinette (3,4) par rapport aux 
pessières et sapinières (respectivement Tukey-Kramer p = 0,1820 et p = 0, 1362) (données 
non présentées). 
Les patrons de réductions de croissance dans le temps des « gap makers » ont été 
comparés selon l'espèce, le secteur d'étude et la période de mortalité (cf. § 1.5.3.2.). Les 
résultats montraient des différences significatives entre les espèces par pénode de mortalité 
(figure 2.11) mais pas entre les deux secteurs d'études par période de mortalité (Figure 2.12). 
Les sapins baumiers morts avant 1970 montraient une réduction de croIssance 
systématique pour la période 1900-1910 (43%). Les autres réductions notées pour ces arbres 
ne se retrouvaient au mieux que dans 25% des cas. La période 1860-1870 contenant peu 
d'arbres n'a pas été considérée dans l'analyse pour ce cas. Les sapins baumiers morts pendant 
la période épidémique de 1970-1980 ne présentaient pas de périodes de réduction de 
croissance systématique (moins de 30%). Par contre, les sapins baumiers morts après 1970 
montraient une réduction de croissance systématique (68%) pendant la période 1970-1980 
(Figure 2.11). 
Les épinettes noires mortes avant 1970 montraient deux périodes de réduction de 
croissance 1900-1910 et 1930-1940 dans plus de la moi tié des cas (75% et 61 % 
respectivement). Plus de la moitié des « gap makers » qui ont marqué la première réduction 
de croissance, ont aussi subi la deuxième (57%). Les autres périodes de réduction de 
croissance notées ne s'observaient pas de façon systématique (moins de 30%). Les épinettes 
noires mortes pendant la période épidémique 1970-1980 ont également été marquées par les 
deux périodes de réduction de croissance 1900-1910 et 1930-1940 (56% et 42% 
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respectivement) mais aussi par une troisième période 1960-1970 (44%). Les autres périodes 
de réduction de croissance étaient présentes dans moins de 34% des cas. La moitié des « gap 
makers » enregistrait les deux premières périodes de réduction de croissance et 20% d'entre 
eux notaient les trois périodes de réduction de croissance. Les épinettes noires mortes après 
cette période montraient encore les trois périodes de réduction de croissance, 1900-1910, 
1930-1940 et 1960-1970 mais dans une plus faible proportion (46%, 33% et 31% 
respectivement). Trente-huit pourcents des « gap makers » ont enregistré les deux premières 
réductions de croissance et 18% les trois. Enfin, 38% des arbres présentaient une réduction de 
croissance pendant la période 1970-1980 (Figure 2.11). 
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Figure 2.11. Distribution de la fréquence d'années de réduction de croissance par période de 
temps comparée entre les deux espèces et entre les trois périodes de mOl1alité. Le nombre de 
"gap makers" analysé est indiqué par la courbe. Un "gap maker" peut enregistrer plusieurs 
réductions de croissance. 
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2.7 Discussion 
2.7.1 Caractéristiques des trouées 
2.7.1.1 Portion des peuplements en trouée 
Les peuplements résineux du Nord-Est du Québec, indépendamment de leur 
composition, sont très ouverts (60% en moyenne). Cette portion élevée est comparable à celle 
observée dans d'autres forêts boréales matures (Lertzman et Krebs J991, Kneeshaw et 
Bergeron 1998, McCarthy 2001, Bartemucci et al. 2002, Pham et al. 2004). Elle est 
supérieure à celle étudiée dans les forêts tempérées (15% en moyenne) (McCarthy 2001). En 
zone boréale, en raison de la haute latitude, la saison de croissance est courte (2 mois) par 
rapport aux forêts tempérées (Runkle 1982). Le remplissage des trouées parla régénération 
qui s'étend sur une plus longue période de temps et la forme conique étroite des conifères 
expliqueraient en partie une portion plus importante des peuplements en trouée (Bartemucci 
et al. 2002). 
Par contre, le type d'ouverture est différent selon la composi tion du peuplement. 
Dans les pessières, les éricacées comme Kalmia spp., Ledum spp. et Vacciniwn spp. sont 
présentes en sous-couvert et dominent une grande partie des trouées. L'association de 
l'épinette noire et des éricacées fréquemment observée dans les pessières noires au Québec 
(Titus et al. 1995) s'explique par l'autécologie de ces deux essences. L'épinette noire tolère 
les sols pauvres en nutriments, humides et organiques (sol acide type podzol) (Sims et al. 
1990) et les éricacées sont connues pour être de bons indicateurs de sites pauvres (Titus el al. 
1995). L'omniprésence des éricacées dans les pessières en sous-couvert et dans les trouées 
laissent peu de place à la régénération dans les trouées ce qui n'est pas le cas des peuplements 
à sapin. 
Le processus de régénération est un facteur déterminant dans la dynamique forestière 
car il dirige la succession d'un peuplement. Le nombre important de trouées non régénérées 
et dominées par les éricacées suggère que les pessières s'ouvrent mais ne se referment pas 
avec Je temps. Il est possible que, progressivement, elles se convertissent en forêt ouverte ou 
en lande à éricacées. Ce modèle d'évolution a déjà été proposé pour les pessières à mousses 
suite au passage d'un ou plusieurs feux successifs (Gagnon et al. \999) ou par une succession 
82 
de perturbations variées (Payette et al. 2000, Payette et Delwaide 2003). Ces perturbations 
successives sont à ['origine de la disparition des semenciers et des lits de germination. Par 
conséquent, la densité des épinettes noires diminue, favorisant ainsi l'apparition de lande 
forestière ou d'éricacées. La conversion de peuplements matures d'épinettes vers une lande 
d'éricacées par exclusion progressive de la régénération a été suggérée dans les travaux de 
Mallik (2003). 
Dans les pessières, les trouées d'éricacées, que nous avons pu dater sans régénération 
ne sont pas plus âgées que les trouées avec régénération. Les éricacées doivent déjà être 
présentes en sous-couvert et envahir les ouvertures rapidement après une perturbation. Après 
une ouverture du couvert forestier, l'occupation rapide des éricacées au détriment de la 
régénération s'explique par une combinaison de processus. Elles peuvent croître et proliférer 
très rapidement par reproduction végétative (van Nostrand 1971, Mal1ik 1995). Elles 
rivalisent fortement pour les nutriments du sol, ralentissent la minéralisation dc j'azote et 
dégradent la qualité des litières par des processus allélochimiques et par une libération des 
composés phénoliques dans le sol. Le ralentissement de la minéralisation de \a matière 
organique se traduit par une accumulation de l'humus, ce qui bloque les lits de germinations 
(Jobidon 1995, Titus et al. 1995, Mallik 1995, 2003, Yamasaki et al. 1998, 2002). Si 
l'épinette noire ne s'implante pas dès la première année suivant la perturbation, ses chances 
de recoloniser la trouée diminuent rapidement (Gagnon et al. 1995). L'inhibition de 
l'établissement et de la croissance des tiges par les éricacées est un processus qui semble 
irréversible. Une fois le processus d'ouverture enclenché, il est peu probable qu'il y ait un 
retour de l'épinette noire et une fermeture du peuplement (Gagnon el al. 1995, Mallik 2003). 
Les trouées non régénérées dans les pessières peuvent être le résultat de la forte 
compétition des éricacées après ouverture du couvert forestier. Elles pourraient également 
être plus anciennes et datées du passage du feu à l'origine du peuplement. Après feu, des 
microsites non favorables à l'installation de la régénération peuvent rester ouverts. Cela 
expliquerait la présence de trouées d'éricacées sans « gap maker» dans les pessières (Payette 
et al. 2000, Harper et al. 2005). 
À l'instar des pessières, le changement rétrogressif de composition des sapinières et 
des peuplements sapin-épinette vers des peuplements plus ouverts est peu probable. Ces deux 
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types de peuplement sont peu ou pas associés aux éricacées et les trouées sont généralement 
régénérées. Les trouées avec «gap maker» sont également plus nombreuses dans les 
peuplements à sapin que dans les pessières. Cette observation corrobore les travaux de 
Aakala (2005) où la mortalité d'arbres de canopée par hectare était également plus importante 
dans ces peuplements. Cependant, ils ne sont pas plus ouverts que les pessières. Ceci 
s'explique par le fait que la régénération de sapin baumier atteint plus rapidement la canopée 
que celle de l'épinette noire après ouverture du couvert forestier. Les trouées avec 
régénération prennent ainsi moins de temps à se refermer dans les peuplements à sapin que 
dans les pessières (Bergeron 2000, Harper et a!. 2005). La combinaison de ces résultats 
démontre que les sapinières et les peuplements sapin-épinette sont des peuplements plus 
dynamiques que les pessières. Cela montre également que la portion d'ouverture d'un 
peuplement ne doit pas être considérée isolément. La composition en essence du peuplement 
est aussi un facteur important dans la dynamique forestière. 
2.7..1.2 Distribution de tailJe des trouées 
Le processus d'ouverture du couvert forestier dans les vieux peuplements est dû 
essentiellement à une grande densité de trouées de petites tailles créée par de la mortalité 
individuelle d'arbres de canopée plutôt qu'à de très grandes trouées. En effet, les trouées sont 
fréquentes, distribuées dans toutes les classes de taille de trouées malS concentrées dans les 
très petites classes de tailles (moins de 100 m2). Cela est communément observé dans les 
forêts de conifères matures (McCarthy 2001, Bartemucci et al. 2002) autant dans les forêts 
boréales (Leemans 1990, Liu et Hytteborn 1991, Pham et al. 2004), que dans les forêts 
tempérées (Spies et al. 1990, Lertzman et Krebs 1991) ou dans les forêts subalpines (White el 
al. 1985, Yamamoto 1993). 
Contrairement à notre hypothèse de départ, la distribution de taille est similaire quelle 
que soit la composition du peuplement. Les h'ois types de peuplement sont à l'occasion 
affectés par des ouvertures plus grandes mais le type d'ouverture est différent. Dans le cas 
des sapmières, on observe des trouées régénérées avec de nombreux « gap lI1akers ». Ces 
trouées sont probablement le résultat de chablis entraînant la mortalité d'un plus grand 
nombre d'arbres (Ruel et al. 2000). Dans les pessières, ces grandes trouées sont souvent sans 
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régénération et sans « gap maker ». Dans les deux cas, les grandes trouées marquent 
sévèrement le peuplement mais pour des raisons différentes. En effet, dans les peuplements à 
sapin, la sévérité d'une perturbation est due à la mortalité d'un grand nombre d'arbres alors 
que dans les pessières, elle est causée par une absence de régénération après ouverture et par 
le maintien de l'ouverture dans le temps. 
La dynamique des peuplements résineux de la Côte-Nord peut s'expliquer par une 
dynamique de trouées à deux vitesses avec de nombreuses perturbations à peti tes échelles et à 
l'occasion des perturbations à grande écheJJe. De plus, les grandes trouées ne semblent pas 
non plus résu Iter de l'agrandissement des petites trouées dans le temps. En effet, les grandes 
trouées ne sont pas plus âgées que les trouées de petites tailles. Cependant, pour dater les 
trouées, nous avons échantillonné le plus ancien « gap maker» par trouée supposé être le 
premier à l'origine de la trouée. Un échantillonnage plus exhaustif des « gap makers» au sein 
d'une trouée permettrait d'avoir une idée plus précise sur l'expansion des trouées dans le 
temps. L'élargissement des trouées suite à plusieurs événements de mortalité successives a 
souvent été montré en forêt résineuse boréale (Foster et Reiners 1986, Lertzman et Krebs 
1991, Liu et Hytteborn 1991, Worrall 2005). Si nos résultats préliminaires sur le non­
agrandissement des trouées dans le temps se confirmaient, cela prouverait que \cs trouées 
régénéréès ont le temps de se refermer avant de connaître une perturbation additionnelle. 
L'intervalle de temps entre deux perturbations au même point serait plus long que le temps 
d'atteinte de la canopée par la régénération préétablie. Cette hypothèse pourrait se vérifier 
dans les peuplements à sapin mais serait moins probable dans les pessières OlJ les éricacées 
inhibent fortement l'installation et la croissance de la régénération. 
2.7.1.3 Taux annuel de formation de trouées 
Basé sur la datation des « gap makers », le taux annuel de formation de trouées serait 
en moyenne de 1,28%. Il augmente avec la présence de sapin baumier dans le peuplement et 
est le plus élevé dans les peuplements sapin-épinette. Ces résultats montrent à nouveau que 
les peuplements à sapin sont des peuplements plus dynamiques que les pessières. Ils sont en 
accord avec les résultats précédents OlJ les trouées avec «gap moker» étaient les plus 
nombreuses. Le taux de mortalité par an et par hectare des arbres de canopée est plus grand 
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(Aakala 2005) et le temps de remplissage des trouées est plus rapide dans les peuplements à 
sapins par rapport aux pessières. Par contre, le taux annuel moyen calculé de 1,28% est 
sensiblement plus élevé comparé aux estimations d'autres études dans des forêts résineuses 
matures (inférieures à 1%) (McCarthy 2001), Généralement, les estimations varient entre 0,3 
et 0,9% pour les forêts subalpines (White et al. 1985, Foster et Reiners 1986) et entre 0,4 à 
0,6% pour les forêts boréales (Liu et Hytteborn 1991, Bofgaard 1993). La forte création de 
trouées pendant la période 1970-1980, probablement causée par l'épidémie de la tordeuse des 
bourgeons de l'épinette, peut avoir augmentée ce taux. Aussi, les trouées non datées sont 
probablement en moyenne plus âgées, L'inverse de cette fréquence permet de calculer 
l'intervalle de retour de trouées, Il est détïnit comme le temps pendant lequel l'équivalent de 
la surface totale du peuplement subit une perturbation (Runkle 1985, White et Pickett 1985). 
Calculé ainsi, il est le plus long dans les pessières (l05 ans), intermédiaire (80 ans) dans les 
sapinières et faible (61 ans) dans les peuplements sapin-épinette avec une moyenne générale 
de 82 ans. Il coïncide avec le temps de vie moyen des arbres qui est estimé entre 100 à 200 
ans pour les épinettes noires et entre 60 à 100 ans pour les sapins baumiers (Burns et Bankala 
1990, Kneeshaw et Gauthier 2003). Le temps de vie moyen des arbres de canopée comprend 
le temps d'atteînte du couvert forestier des tiges après le relâché de croissance elle temps de 
résidence dans la canopée (Burns et Honkala 1990), Cependant, Busing (2005) montre qu'en 
utilisant simplement l'inverse du taux annuel de formation de trouée pour estimer l'intervalle 
de retour, le calcul peut être sous-estimé. En effet, d'une part le calcul prend une moyenne 
générale de la mortalité de tous les arbres de canopée et d'autre part, il ne prend pas en 
compte le temps de résidence des arbres dans la canopée, 
2.7.2 Régime de formation de trouées 
2.7.2.1 Formation de tI-ouées dans le temps suivant la composition des 
peuplements 
Le pic de formation de trouées des années 1975-\980 coïncide avec l'épIdémie cie la 
tordeuse des bourgeons de l'épinette de 1972 à 1987 recensée au Québec (Blais 1983, Gray et 
al. 2000, Jardon et al. 2001), Pour la région de la Côte-Nord, cette épidémie a été sévère avec 
plus de 10 années successives de défoliation (Gray et al. 2000). Le pic de mortalité dans les 
86 
années 1975-1976 observé pour les « gap makers » d'épinette noire et de sapin baumier 
correspond à la première année de défoliation en 1975 dans la région de la Côte-Nord (Gray 
et al. 2000). Ce pic est également synchrone avec la première année de réduction majeure de 
la largeur des cernes annuels observés systématiquement sur nos échantillons d'arbres 
vivants. Ces cernes sont utilisés pour l'interdatation des « gap makers» (§ 1.5.2.2.). La 
réduction de croissance radiale des cernes annuels de 1976 à 1979 est généralement reliée aux 
premières années de défoliation sévère de l'épidémie de la tordeuse (Filion et al. 1998, 
Simard et Payette 2001). La sensibilité à l'épidémie entre les épinettes noires et le sapin 
baumier ne semble pas différente. Pourtant, les épinettes noires sont considérées comme plus 
résistantes aux attaques de cet insecte (Blais 1983, MacLean 1980, 1984) avec une 
défoliation courante et cumulative de 15 à 19% inférieure au sapin baumier (MacLean et 
MacKinnon 1997). Après une défoliation sévère, l'épinette noire peut réduire sa croissance et 
persister alors que le sapin baumier meurt en général (MacLean 1984, Bergeron et al. 1995). 
Il est possible que l'impact dans la région fût suffisamment intense pour affecter le sapin 
baumier, mais également pour tuer une proportion importante d'épinette noire. Cette 
hypothèse a déjà été suggérée par Gray et al. 2000. 
À l'échelle du peuplement, la formation de trouées même de petites tailles se 
concentre sur la période 1975-1980 correspondant au début de la période épidémique. Cette 
tendance est similaire quelle que soit la composition du peuplement. Des études antérieures 
ont montré qu'une sapinière est deux fois plus affectée par la tordeuse des bourgeons de 
l'épinette qu'une pessière (MacLean 1980, 1984, MacLean et MacKinnon 1997, MacKinnon 
et MacLean 2003). C'est pourquoi nous pensons que la création de trouées serait moins 
homogène dans le temps pour les peuplements à sapin que pour les pessières. Cependant, nos 
résultats ne valident pas cette hypothèse. Les résultats montrent une distribution de formation 
des trouées très variable mais indépendante de la composition du peuplemellt. La 
concentration de formation de trouées pendant la période épidémique est observée dans les 
trois types de peuplement. Certaines sapinières présentent aussi une distribution de formation 
de trouée très étalée dans le temps. Plusieurs explications sont possibles. D'abord, des études 
récentes montrent qu'à l'échelle du peuplement, une proportion relativement faible de sapin 
baumier, 1YYo de surface terri ère, suffit à la tordeuse pour entraîner un taux de mortalité 
important et indépendant de la composition des arbres dominants (Jardon 2001, Morin el al. 
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2004). Ccci expliquerait que le taux de formation de trouées pendant la période épidémique 
n'est pas différent entre les types de peuplement. De plus, il se peut que les sapinières 
échantillonnées aient été moins sévèrement touchées que celles observées généralement dans 
le territoire sinon elles auraient disparu du paysage. Généralement une épidémie sévère cause 
la mortalité de 90% des arbres dans ce type de peuplement contre 36% dans les pessières 
(MacLean 1980, 1984). Ainsi, même avec une vulnérabilité plus importante à l'épidémie 
pour les sapinières, aucune tendance dans la distribution temporelle de formation des trouées 
ne se distingue entre les deux types de peuplement. Finalement, les sapins baumiers sont plus 
vulnérables aux épidémies d'insectes mais aussi à d'autres pel1urbations comme les chablis 
(Blais 1983, Burns et Honkala 1990, MacLean 1980, Ruel 2000). Les peuplements à sapin 
pourraient absorber une gamme de perturbations plus variées que les peuplements d'épinette 
noire. Cela expliquerait l'étalement dans le temps de la formation des trouées observé dans 
pl L1sieurs sapinières. 
Le secteur échantillonné du Lac Dionne à j'ouest semble avoir une formation de 
trouées légèrement plus concentrée pendant la période épidémique 1975-1980 que le secteur 
de Rivière Pentecôte à l'est. Au cours du dernier siècle, les épidémies se sont propagées 
d'ouest en est (Hardy el al. 1986, Gray et al. 2000, Jardon et al. 2001). Ainsi, il est possible 
que ['épidémie était plus sévère à l'ouest dans le secteur Lac Dionne et qu'elle s'atténuait à 
l'est dans le secteur Rivière Pentecôte. Ceci expliquerait la différence observée dans la 
distribution de formations de trouées dans le temps entre les deux secteurs. 
De plus, la composition des peuplements ne peut pas inlluencer à elle seule la 
formation des trouées. Une série d'autres facteurs comme le drainage, la richesse du site, la 
pente, l'exposition, la profondeur du sol, peuvent expliquer la plus grande vulnérabilité d'un 
peuplement ou d'un secteur à la tordeuse des bourgeons de l'épinette (Blais 1981, Osawa 
1989, Dupont et al. 1991) ainsi qu'aux perturbations en général (Burns et Honkala 1990, 
Archambault et al. 1990, Bergeron et al. 1995, MacLean et MacKinnon 1997, MacKinnon et 
MacLean 2003). Cependant, dans d'autres études, le lien entre les facteurs de site et la 
vulnérabilité à la tordeuse des bourgeons de l'épinette est encore controversé (MacLean et 
Ostaff 1989, Bergeron et al. 1995). Les peuplements d'épinettes échantillonnés étaient 
souvent situés sur des sites plats et mal drainés alors que les peuplements à sapin se 
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trouvaient pour la plupart sur des terrains bien drainés, en pente ou au sommet d'une colline. 
Les épinettes noires tolèrent mieux les sols pauvres en nutriments, humides et organiques 
(Sims et al. 1990) tandis que les sapins baumiers sont plutôt associés à des sols plus riches en 
nutriment. Les variables abiotiques du milieu n'ont pas été relevées sur le terrain. Leurs 
échantillonnages permettraient de connaître leur influence sur la fonnation de trouée dans le 
temps d'un peuplement et les différences observées entre les deux secteurs. Également, la 
mosaïque forestière semble avoir un impact sur la sévérité des épidémies de la tordeuse des 
bourgeons de l'épinette. Les épidémies seraient plus importantes dans des forêts résineuses 
étendues que dans des îlots de conifères entourés de feuillus (Bergeron et al. 1995, 
Cappucino et al. 1998). Une étude sur la mosaïque forestière à l'échelle du paysage au niveau 
des deux secteurs pourrait expliquer en partie les différences observées. 
2.7.2.2 Dynamique temporelle de formation de trouées 
Les peuplements résineux matures du Nord-est du Québec exhibent une dynamique 
forcstière complexe avec une formation de trouées à petites échelles (moins de 100 m2) et 
concentrée pendant la périüde épidémique. Au cours du XXe siècle au Québec, deux 
épidémies sévères de la tordeuse des bourgeons de l'épinette ont été enregistrées: de 1914 à 
1923 et de 1972 à 1987. Une épidémie moins sévère a également eu lieu de 1947 à 1958 
(Blais 1983, Gray et al. 2000). Il est reconnu au Québec que ces épidémies cyel iques créent 
une dynamique temporelle qui détermine la structure et la croissance des peuplements (Morin 
1994). Nos travaux vont plus loin puisqu'ils montrent que les épidémies continuent à 
influencer la dynamique des peuplements matures. Cela prouve que les peuplements 
résineux, même vulnérables, peuvent coexister avee la tordeuse. Dans les conditions où 
l'épidémie est peu sévère, ils peuvent survivre, se développer et atteindre le stade de vlcille 
forêt. À ce stade, l'épidémie peut causer une mortalité étendue au peuplement (MacLean 
1980, 84, Filion et al. 1998) mais aussi une mortalité restreinte à de petites trouées comme le 
suggèrent nos résultats. Une dynamique de perturbations épisodiques à petites échelles a 
également été mise en évidence dans les forêts subalpines mixtes (Worra\! et al. 2005). Cette 
étude montre des perturbations de petites échelles nichées dans des cycles de perturbations 
épisodIques d'insectes. 
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La distribution temporelle des perturbations est un facteur critique parce qu'elle 
définit l'état d'équilibre d'un peuplement (WolTa! et al. 2005). L'état d'équllibre est 
généralement attribué au stade de vieilles forêts où le degré de perturbation est faible et 
continue dans le temps (Runkle i 985, 1990, White et al. 1985, Antos et Parish 2002, Mori et 
Takeda 2004). Ces vieux peuplements ont un mode de développement constant sans 
changement de composition ni de structure dans le temps. Cependant, les vieux peuplements 
de la Côte-Nord présentent des perturbations agrégées dans le temps probablement dues aux 
épidémIes de la tordeuse. Une distribution temporelle instable dans le temps peut créer des 
conditions de non-équilibre. Nos peuplements, caractérisés par une dynamique instable et 
contrôlée en partie par les épidémies d'insectes, continueraient d'évoluer au cours du temps. 
Selon les travaux de Kneeshaw (2001) dans des vieux peuplements affectés par la tordeuse à 
l'ouest du Québec, la portion de trouées de nos peuplements continuerai t à augmenter 
linéairement dans le temps. Dans les peuplements mono-spécifiques matures comme les 
pessières et les sapinières, le changement serait plus un changement de structure allant vers 
des peuplements de plus en plus ouverts qu'un changement de composition végétale (De 
Grandpré et al. 2000, Boucher et al. 2004, Kneeshaw et Gauthier 2003, Pham et al. 2004). 
Dans les peuplements sapin-épinette, le modèle de remplissage des trouées suggérait un 
remplacement réciproque des espèces. Dans ce type de peuplement, le changement serait 
également plus un changement de structure. Par contre, dans les peuplements moins affectés 
par la tordeuse, la formation de trouées pourrait atteindre un plateau et ces peuplements 
seraient plus proches d'un équilibre. Cependant, l'équilibre d'un peuplement dépend non 
seulement du régime de perturbation mais probablement aussi de facteurs abiotiques comme 
la composition du sol, la topographie ou d'autres conditions stationnelles (Harper et al. 
2002). 
Les peuplements matures sont plus dynamiques que ce qui est communément 
suggéré. D'autres études réalisées dans de vieilles forêts tempérées (Frelich 1986) et boréales 
(Jonsson et Dynesius 1993, Kenkel et al. 1998, Kneeshaw et Gauthier 2003) montrent aussi 
cette tendance. 
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2.7.2.3 Réduction de croissance 
Les résultats obtenus sur le nombre de réduction de croissance par année montrent 
que contrairement aux sapins baumiers, les épinettes noires peuvent tolérer plusieurs périodes 
de réduction de croissance au cours de leur vie. D'autres études ont observé cette aptitude 
(Morin et al. 1990, MacLean 1980, 84, Burns et Honkala 1990). Les réductions de croissance 
coïncident avec les périodes d'épidémies de la tordeuse enregistrées entre 1900-1910, 1930­
1940, 1970-1980 (Filion et al. 1998, Gray et al. 2000). Cependant, les épinettes noires 
marquent une ou plusieurs de ces trois réductions de croissance indépendamment de leur 
période de mortalité. Le sapin baumier marque la réduction de croissance de 1970-1980 pour 
les arbres morts après cette période mais ne marque pas de réduction de croissance pour les 
autres périodes de mortalité. Ce résultat confirme la plus grande résistance des épinettes 
noires à plusieurs perturbations par rapport aux sapins baumiers. Les épinettes noires meurent 
après être affaiblies par de multiples réductions de croissance alors que le sapin baumier 
meurt subitement face à une perturbation. Ce dernier ne semble pas résister à plusieurs 
réductions de croissance successives. 
2.7.3 Implication dans J'aménagement 
Les connaissances sur le régime de perturbations naturelles dans les vieux 
peuplements résineux de la Côte-Nord vont permettre de développer un aménagement 
forestier qui s'inspire de cette dynamique (Kneeshaw et Gauthier 2003). Les données sur la 
taille, la fréquence et la répartition spatiale et temporelle des trouées sont des outils pour les 
aménagistes forestiers. Ces outils sont la base d'un aménagement forestier préservant les 
attributs des forêts résineuses matures dominant la Côte-Nord (Kneeshaw et Gauthier 2003). 
Des études sont en cours pour définir la proportion des vieilles forêts résineuses à l'échelle du 
paysage. Les résultats donneraient la proportion du paysage de la Côte-Nord pour laquelle le 
modèle de la dynamique présentée dans cette étude s'appliquerait (De Grandpré et al. 2000). 
La dynamique forestière de ces peuplements est contrôlée par des perturbations 
fréquentes à très petites échelles alternant avec de rares perturbations à grande échelle. Cette 
dynamique devrait être imitée par des coupes partielles par trouées, maJ ori tairement 
inférieures à 100 m2, avec protection de la régénération préétablie. L'aménagement forestier 
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pourrait également se concentrer sur les rares grandes trouées supéneures à 400 m2 qUI 
représentent une superficie plus rentable et adéquate. Basé sur nos résultats, le peuplement 
pourrait être ouvert, entre 0,8% et 2% par an selon une proportion croissante de sapin 
baumier dans le peuplement. Cependant, ce pourcentage de récolte ne doit pas être pris 
comme une moyenne par année mais doit être cumulé et concentré sur des courtes périodes 
de temps. Ceci imiterait l'agrégation de formation de trouées dans le temps. De plus, des 
épidémies cycliques d'insectes contrôlent la dynamique de trouées de ces peuplements. A 
l'échelle du paysage, les épidémies de la tordeuse des bourgeons de l'épinette se produisent 
tous les 30-40 ans en moyenne de façon cyclique et synchrone dans le temps. Par contre, à 
l'échelle plus locale du peuplement, une plus grande variabilité est observée. Un peuplement 
subit rarement plusieurs épidémies successives avec la même intensité mais plutôt une 
épidémie sur deux ce qui laisse au peuplement le temps de se régénérer (Jardon el al. 2003, 
Morin el al. 2004). Les interventions sylvicoles devraient donc être espacées de 70 ans 
environ, temps moyen entre deux épidémies. 
Les pratlques sylvicoles pour être efficaces et écosystémiques devraient également 
tenir compte des différences observées dans la dynamique des peuplements suivant la 
composition végétale. Les peuplements d'épinette noire où les éricacées dominent cn sous­
couvert perdent naturellement, peu à peu du terrain au profit de nouveaux écosystèmes plus 
ouverts et moins productifs comme les landes boisées et les pessières à cladonie (Mallik 
1995, 2003, Fenton el al. 2005). Cette situation est préoccupante et doit être considérée dans 
l'aménagement des pessières noires. Il est ainsi nécessaire d'enlever le sous-couvert 
d'éricacées pour empêcher sa prolifération et de créer des sites favorables à l'établissement et 
à la croissance des tiges d'épinette noire (Mallil< 1995, 2003, Fenton el al 2005). Les 
méthodes proposées pour préparer les stations et rendre les peuplements plus productifs sont 
Je scarifiage, la fertilisation des sols et le brûlage dirigé suivies de plantations (Prévost et 
Dumais 2003, Thiffault et al. 2004). Néanmoins, leur efficacité n'est pas toujours reconnue 
(Mallik et Inderjit 2001, Mallik 2003). De plus, certaines pessières peuvent être plus 
dynamiques que d'autres selon la richesse du site. Par exemple, dans les stations plus pauvres 
et plus sèches, les éricacées ont un effet moins direct sur la nutrition azotée de l'épinette noire 
(Yamasaki el al. 2002). 
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Une meilleure compréhension de la dynamique forestière, de la régénération et des 
processus du sol est nécessaire pour développer des pratiques sylvicoles efficaces et 
écosystémiques dans les vieux peuplements. Le danger est souvent de simplifier les processus 
naturels qui régissent la dynamique forestière. Un aménagement écosystémique doit 
conserver la variabilité qui existe plutôt que d'appliquer des règles simples. 
2.8 Conclusion 
Les vieilles forêts résineuses de la Côte-Nord n'ont pas atteint un stade d'équilibre 
dynamique. Le stade d'équilibre est un stade où la croissance et la mortalité sont égales et où 
la biomasse se maintient dans le temps. La structure et la composition végétale ne changent 
pas au cours du temps (Clements Î 936, Freîich 2002). Un état relativement stable est défini 
pour des vieilles forêts dans de nombreux écosystèmes mais ne semble pas s'appliquer en 
forêt boréale du Nord-est du Québec (Kneeshaw et al. 2003, Mosseler et al. 2003). 
Le régime de perturbation suit un modèle à deux vitesses tant au niveau spatial qu'au 
niveau temporel. Au niveau spatial, les peuplements sont ouverts par de fréquentes petites 
trouées avec à l'occasion des grandes trouées. Au niveau temporel, les pelturbations même à 
peti tes échelles sont contrôlées par les épidémies cycliques d'insectes et sont concentrées sur 
de courtes périodes de temps. Même en l'absence de perturbation majeure, les vieux 
peuplements résineux en forêt boréale continuent d'évoluer. lis tendent à s'ouvrir peu à peu 
avec le temps notamment dans le cas des pessières. Le changement de l'état actuel peut se 
produire au niveau de la structure des peuplements mais aussi au niveau de la composition 
végétale. Le temps nécessaire pour transiter vers un nouvel état dépend de la composition 
végétale du peuplement mais aussi des conditions édaphiques, topographiques et de la 
richesse du sol. Le changement entre des peuplements relativement ouverts vers des landes 
arbustives peut êtTe assez rapide dans le cas des pessières où la régénération est fortement en 
compétition avec les arbustes en sous-couvert. 
Une meilleure compréhension de la dynamique des vieilles forêts permet des 
stratégies d'aménagement qui préservent leurs attributs à l'échelle du paysage et ùu 
peuplement. 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 
La forêt boréale nord-américaine a longtemps été perçue comme une mosaïque 
forestière composée de peuplements jeunes issus de perturbations catastrophiques (Bergeron 
2000). Les recherches sur la dynamique forestière se sont concentrées sur les perturbations 
comme le feu ou les épidémies sévères d'insectes (Rowe et Scotter 1973, Johnson 1992, 
Payette 1992). Ces évènements ont retenu une plus grande attention de par leur grande 
fréquence, leur sévérité au niveau du paysage et leur importance économique. Cependant, la 
découverte de régions plus humides échappant pendant de longues périodes au feu suggère 
l'existence d'une dynamique contrôlée par des perturbations secondaires. Dans ces régions 
comme c'est le cas sur la Côte-Nord, le temps entre deux perturbations qui renouvellent le 
peuplement est plus long que la longévité moyenne des arbres dominants (De Grandpré et al. 
2000, Bergeron et al. 2001). Les peuplements ont le temps de se développer et présentent des 
caractéristiques de vieilles forêts comme de nombreux débris ligneux au sol et une structure 
inéquicnne en âge et irrégulière en taille (Kneeshaw et Gauthier 2003). Des peuplements 
multi-cohortes suggèrent une dynamique de trouées causée par la sénescence naturelle des 
arbres, le vent ou les épidémies d'insectes. Les individus accèdent à la canopée à mesure que 
d'autres meurent et rempl issent les ouvertures à mesure que d'autres se créent (RunkJe 1982). 
Des perturbations à petites échelles, qui affectent les peuplements localement dans l'espace et 
faiblement dans le temps, amènent un état d'équilibre dynamique (Turner et al. 1993, White 
et Jentsch 2001). La structure et la composition végétale du peuplement peuvent rester 
relativement stables pendant une longue période de temps (Frelich 2002). 
La dynamique de trouées associée à l'état d'équilibre décrit \a dynamIque des vieilles 
forêts dans de nombreux écosystèmes (McCarthy 2001). Cette étude élargit ces 
connaissances aux forêts boréales de l'est du Québec. Elle apporte des réponses sur 
l'importance de la dynamique de trouées dans l'espace et dans le temps et évalue la stabilité 
des vieux peuplements résineux de la Côte-Nord. La méthode de dendrochronologie utilisée 
s'est avérée efficace et rigoureuse dans l'interdatation des arbres morts pour comprendre la 
dynamique forestière. 
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La présence d'une forte portion d'ouvertures à petites échelles dans le couvert 
forestier témoigne de l'importance d'une dynamique de trouées dans nos peuplements. 
L'effet de l'ouverture de la canopée génère une amélioration des conditions 
microclimatiques, de la disponibilité de la lumière et des nutriments du sol. Toutes ces 
améliorations à l'échelle des microsites influencent l'établissement des tiges ou la croissance 
de la régénération pré-établie (Kuuluvainen 1994). La régénération des vieux peuplements 
sur la Côte-Nord est assurée à la fois par de nombreuses trouées de petites tailles avec à 
l'occasion de très grandes trouées. Les grandes trouées peuvent être qualifiées de « palchs » 
sans être suffisamment catastrophiques pour renouveler le peuplement en totalité. En général, 
les études se concentrent sur un seul type de régime de perturbation pour décrire la 
dynamique forestière sans faire le lien entre différentes échelles spatiales. Dans cette étude, 
nous montrons que plusieurs processus à différentes échelles spatiales interagissent. La 
dynamique forestière et les processus de régénération sont expliqués par une dynamique de 
trouées associée à une dynamique de « palchs ». 
Une description des attributs physiques des trouées comme la taille, la fréquence, la . 
forme ou la distribution dans l'espace ne suffit pas dans l'interprétation de la dynamique des 
peuplements. La composition des peuplements mais aussi l'agent de perturbation Jouent un 
rôle dans la réponse du peuplement à l'ouverture. En effet, même avec des caractéristiques 
similaires, les peuplements de composition végétale différente réagissent différemment à 
l'ouverture. La régénération dans 1es pessières profite moins des ouvertures dans le couvert 
que les peuplements à sapin en raison d'une productivité cie site plus faible et de l'installation 
rapide et compétitrice des éricacées en sous-couvert (Mallik 2003). De plus, l'agent de 
perturbation et le type cie mortalité des arbres dominants sont différents suivant \es essences 
composant le peuplement et influencent la dynamique forestière. Par rapport à de la mortalité 
sur pied, les chablis causant le déracinement de nombreux arbres remettent mieux en 
circulation les nutriments du sol et favorisent des lits de germination pour le recrutement des 
tiges ou des microsites plus riches pour la régénération préétablie (Kuuluvainen 1994). Les 
pessières sont en général plus sujettes à de la mortalité sur pied qu'au chablis par rapport aux 
peuplements à sapin (Aakala 2005). Pour cette raison, l'ouverture clu couvert forestier dans 
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les pessières est moins bénéfique à la régénération que dans les peuplements à sapin. 
Plusieurs processus comme les caractéristiques des trouées, la composition végétale, l'agent 
perturbateur, les conditions de site interagissent ensemble et contribuent à la dynamique 
forestière. 
Le degré d'ouverture, c'est à dire son ancienneté, dépend du taux de régénération des 
arbres par rapport à la mortalité, de la taille des ouvertures mais aussi de la fréquence des 
perturbations et de leur répartition dans le temps. La dynamique de trouées même à petites 
échelles se concentre dans le temps pendant la période épidémique. Les épidémies de 
tordeuse des bourgeons de l'épinette perturbent de grande superficie à l'échelle régionale 
(MOïin et al. 2004). Cette étude montre qu'elles contrôlent aussi la dynamique forestière à 
petites échelles. Même discrètes dans l'espace, les perturbations ont des conséquences sur 
l'écosystème à long terme parce qu'elles ne sont pas produites de façon continue dans le 
temps mais plutôt de façon épisodique. L'état d'équilibre sous cette dynamique de trouées est 
peu probable par rapport à ce qui est décrit dans d'auh'es vieilles forêts. Elles continuent 
d'influencer la composition et la structure au cours du temps. Dans le cas des peuplements à 
une ou deux espèces dominantes comme les forêts boréales de la Côte-Nord, 
l'autoremplacement ou le remplacement réciproque des espèces dans les ouvertures 
permettent le maintien de la composition végétale dans le temps (Pham et al. 2004). Dans les 
peuplements à sapin, la composition peut rester relativement stable, mais dans les pessières 
en raison de la forte compétition des éricacées en sous-couvert, un changement de la 
biomasse est probable. La structure du peuplement n'est également pas stable 
particulièrement dans les pessières. L'envahissement des ouvertures par les éricacées inhibe 
la régénération. Par conséquent, les trouées se referment moins rapidement qu'elles ne se 
créent. La forêt aurait tendance à s'ouvrir vers des landes forestières ou arbustives. Pour 
appuyer notre hypothèse, il serait intéressant d'échantillonner des landes forestières ou 
arbustives et de savoir si elles proviennent de vieilles pessières. 
La stabilité d'une forêt est dépendante de l'échelle temporelle et spatIale des 
perturbations. Nous montrons une synchronicité temporelle de la formation de trouées dans 
les vieux peuplements de la Côte-Nord. Cette étude pourrait être complétée par une analyse 
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spatiale des trouées. Des perturbations épisodiques concentrées dans l'espace forment de 
Imges «palchs » et sont souvent référées à des perturbations catastrophiques qui affectent le 
peuplement en totalité (White el al. 2001). Les perturbations à grande échelle comme Je feu 
et les épidémies d'insectes sont dispersées contagieusement à travers le paysage ce qui créée 
et maintient la diversité à l'échelle du paysage (White el al. 2001). Décrire, à l'échelle du 
peuplement, le patron spatial dans la mortalité des arbres de canopée reste un des grands défis 
dans l'étude de la dynamique des peuplements. 
Les différentes caractéristiques des essences forestières associées au réglme de 
perturbation actuel et passé nous ont permis de mieux comprendre la structure des vieilles 
forêts boréales de l'est du Québec et de prédire leur évolution future. Le concept 
d'homogénéité et d'équilibre associé à un écosystème change graduellement au profit de 
l'hétérogénéité et du non-équilibre, mais persiste encore pour expliquer la dynamique des 
peuplements anciens. Cette étude montre que l'hétérogénéité spatiale et temporelle peut 
exister au sein de vieilles forêts. Même sous une dynamique de perturbations à petites 
échelles, elles demeurent instables. 
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